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Muitos invertebrados marinhos apresentam uma fase planctónica com 
desenvolvimento larvar no mar, capaz de grande dispersão. Para concluírem o ciclo de vida 
dependem de correntes favoráveis à migração de regresso das larvas aos locais de 
maternidade.  
 Este estudo pretendeu investigar os processos envolvidos no transporte de 
megalopas de Carcinus maenas para a Ria de Aveiro, ao analisar a influência dos ventos 
que sopram paralelamente à costa (ventos N-S) e das marés na variabilidade intra-anual de 
fornecimento destas larvas. Para análise, obtiveram-se dados diários entre Março e Junho 
(2006) de: amplitude de maré (DTR), nível subtidal do mar (SSL), ventos NCEP e 
abundância de megalopas no Canal de Mira, recolhidas a partir de duas redes de plâncton, à 
superfície e no fundo da coluna de água.  
As variações de SSL e predominância dos ventos Norte foram consistentes com a 
presença de afloramento costeiro na costa noroeste portuguesa. A intensidade de ventos N-
S apresentou uma correlação positiva com SSL para atrasos de -1 e 0 dias, indicando a 
presença de uma resposta rápida de divergência e convergência costeira da camada de 
Ekman. O fornecimento de megalopas apresentou um padrão com pulsos distintos a 
ocorrerem em períodos quinzenais de marés vivas. As magnitudes de fornecimento 
estiveram positivamente associadas ao relaxamento e reversão dos ventos Norte, indicando 
que as larvas foram transportadas em direcção à costa durante convergência costeira da 
camada de Ekman. O atraso na resposta entre o fornecimento e o forçamento do vento foi 
de -1 dias. Este encontra-se em conformidade com a possibilidade das larvas ficarem 
retidas na plataforma continental interior, pela presença de um padrão de migração 
nictemeral (DVM) durante a circulação de afloramento costeiro. À entrada da Ria, as 
megalopas parecem ter utilizado o transporte selectivo pelas correntes de maré (STST) para 
promover a imigração para dentro do estuário. 
 







Many marine invertebrates  present a planktonic phase of development in the sea 
capable of large dispersion. They generally depend on favourable currents to migrate back 
to maternity areas to finish their life cycle.  
This study intended to investigate the involved processes in dispersion and transport 
of the green crab Carcinus maenas megalopae to the Ria de Aveiro estuary (NW Portugal) 
by analysing alongshore wind and tidal forcing on the intra-anual variability of megalopae 
supply. In order to achieve this analysis daily data were collected during Spring and 
Summer months (March to June) for tidal amplitude (DTR), subtidal sea level (SSL), 
NCEP winds of the study area, and abundance of megalopae in one of the Ria de Aveiro 
channels (Canal de Mira). The latter were collected through the use of two planctonic nets, 
located at the surface and at the bottom of the water column. 
Variations in SSL and predominance of northerly winds were consistent with the 
presence of upwelling events in the Northwestern Portuguese coast. Alongshore wind 
intensity was positively correlated to SSL variations for time lags of -1 and 0 days,  
showing that winds preceeded coastal convergence and divergence of the Ekman layer. 
Supply of megalopae showed a fortnightly periodicity with distinct pulses of supply 
ocurring during spring tides. The magnitudes of supply was positively associated with 
relaxation and reversion of northerly winds, indicating that larvae were transported 
shoreward by the convergence of the surface Ekman layer. Delay of supply in relation to 
alongshore wind was  detected for -1 days. This delay is consistent with a possible 
retention of megalopae in the innershelf as a result of diel vertical migration (DVM) during 
upwelling circulation. At the entrance of Ria de Aveiro, megalopae seem to have used 
Selective Tidal Stream Transport (STST) in order to migrate into the estuary.   
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1. Introdução  
Os invertebrados marinhos bentónicos possuem geralmente um ciclo de vida 
bastante complexo, onde se destacam duas fases morfológica- e ecologicamente distintas: 
fase juvenil/adulto e fase larvar (Pechenik, 1999). As formas adultas são geralmente sésseis 
ou sedentárias, contrastando com as formas larvares que são planctónicas e capazes de 
grande dispersão (Farrell et al. 1991).  
Em espécies estuarinas as larvas planctónicas passam por dois tipos gerais de 
estratégias de dispersão: (1) retenção larvar dentro do estuário; ou (2) exportação dos 
primeiros estádios larvares para o mar e subsequente migração de retorno ao estuário pelos 
estádios de pós-larva ou de juvenil (Shanks, 1995). Neste caso, o desenvolvimento larvar 
realiza-se nas águas sobre a plataforma continental e tem uma duração de semanas a meses, 
dependendo das espécies. Durante este processo a sobrevivência larvar depende de factores 
biológicos e físicos de: disponibilidade de alimento, abundância de predadores, temperatura 
e dispersão pelas correntes oceânicas (Cowen, 2002).   
Apesar da existência da estratégia de retenção larvar poder fornecer à priori um 
importante contributo para as populações adultas (Christy & Morgan, 1998), evitando-se a 
perda de indivíduos advectados para o largo da costa, verifica-se que a maioria das espécies 
de invertebrados marinhos segue uma estratégia de exportação dos primeiros estádios 
larvares para o mar (Epifanio, 1988; McCounaugha, 1988). Perante esta evidência, existe 
grande especulação na literatura sobre quais as presumíveis vantagens aliadas à produção 
de larvas planctónicas que se dispersam para longe do habitat natal.  
Existe a concordância geral de que as larvas planctónicas podem contribuir para 
aumentar a persistência das espécies, uma vez que a dispersão para longe do habitat natal 
aumenta também a probabilidade de transporte para outras áreas (Bilton et al., 2002). As 
larvas planctónicas podem assim actuar como agentes que promovem o fluxo genético 
entre populações separadas, garantindo-se desta forma a persistência das espécies, sujeitas 
a um ambiente costeiro em constante evolução geomorfológica (Bilton et al. 2002, Todd, 
1998; Weber et al. 2000; Strathmann et al., 2002). Recentemente, atribui-se também à 
estratégia de exportação larvar a vantagem do desenvolvimento larvar no mar se desenrolar 
sob condições físico – químicas e biológicas mais estáveis (Pechenik, 1999). As condições 
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físicas, nomeadamente a elevada pressão osmótica e stress térmico, bem como as condições 
biológicas de intensa predação pelágica, exigem adaptações especiais. Assim, ao 
realizarem o desenvolvimento no mar, as larvas evitariam estes constrangimentos. De 
facto, as larvas exportadas de crustáceos decápodes não apresentam defesas químicas, 
crípticas ou anatómicas contra a predação, o que suporta esta teoria (Queiroga & Blanton, 
2005).  
Para completarem o ciclo de vida, as larvas têm que ser novamente transportadas 
até às zonas costeiras que são propícias ao desenvolvimento dos juvenis a adultos (Shanks, 
1995). Esta migração de retorno ao sistema constitui uma etapa crítica no ciclo de vida 
destes organismos, uma vez que as larvas, sujeitas às correntes oceanográficas, podem ser 
transportadas para longe dos locais de assentamento após o desenvolvimento larvar ter 
terminado. Quando, nesta altura, o habitat apropriado não está disponível, ocorrem 
elevadas taxas de mortalidade e consequentemente baixo recrutamento às populações 
adultas (Shanks, 1995; Shanks & Brink, 2005).  
Dadas as grandes flutuações experimentadas por muitas espécies costeiras e 
estuarinas, incluindo espécies comerciais de crustáceos, peixes e moluscos, tem havido um 
grande esforço de investigação em identificar quais os factores que determinam/limitam a 
estrutura das populações (Roughgarden et al., 1985; 1988; 1991; Farrell et al., 1991; 
Gaines & Bertness, 1992; Heck et al., 2001).  
Embora se assumisse inicialmente que as populações seriam reguladas por 
processos dependentes de densidade, onde o espaço e a disponibilidade de alimento seriam 
determinantes da estrutura e abundância das populações (Roughgarden et al., 1988), vários 
autores têm apontado desde cedo a importância dos processos que actuam durante a fase 
planctónica na abundância e composição das comunidades bentónicas (Thorson, 1950).  
Os trabalhos desenvolvidos por Roughgarden et al. (1985) e Gaines & Roughgarden 
(1985) demonstraram que as variações no recrutamento larvar são determinantes da 
estrutura populacional.  
Em espécies de invertebrados bentónicos que apresentam desenvolvimento larvar 
no mar, o recrutamento inclui essencialmente dois processos distintos: (1) pré-
assentamento e (2) pós-assentamento (Luckenbach, 1984). Os processos de pré-
assentamento ocorrem durante a fase pelágica das espécies e incluem as seguintes etapas: 
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desenvolvimento larvar no mar e fornecimento de larvas até aos locais adequados para 
posterior assentamento. Os processos de pós-assentamento ocorrem durante a fase juvenil 
bentónica das espécies, e referem-se a processos como a predação, competição, 
canibalismo e dispersão, que são dependentes da densidade populacional (Cowen et al., 
2002; Eggleston et al., 1998).  
 Para compreender quais as causas de variabilidade de recrutamento nestas espécies, 
é fundamental distinguir a contribuição de cada um destes processos (Levin, 1994).  
Vários estudos têm vindo a demonstrar que as variações no recrutamento de 
espécies de invertebrados marinhos se devem essencialmente a variações espaciais e 
temporais de fornecimento de larvas ao habitat adulto (processos de pré-assentamento). O 
fornecimento larvar apresenta-se assim como factor determinante de recrutamento e 
consequentemente da estrutura populacional (Roughgarden et al. 1988; Gaines & Bertness, 
1992; Whale & Incze, 1997). Apesar do fornecimento larvar não ser apenas determinado 
pela circulação oceanográfica, mas também por factores biológicos (i.e. predação e 
disponibilidade de alimento), os invertebrados marinhos bentónicos dependem por último 
do transporte direccionado ao habitat juvenil ou habitat adulto (Cowen, 2002).   
Desta forma, reconhecer quais os processos envolvidos no transporte larvar tem 
sido objecto de grande estudo na área da ecologia marinha, sendo uma questão fundamental 
para compreender e prever os padrões de distribuição espacial e temporal das espécies de 
invertebrados marinhos bentónicos (Roughgarden et al. 1988; 1991; Farrell et al., 1991; 
Queiroga et al., 2006).  
Dados os processos que dominam a circulação oceânica serem diferentes dos 
processos que dominam a circulação costeira/estuarina, as larvas ao realizarem a passagem 
de um sistema para o outro experimentam também diferentes mecanismos de transporte 
(Epifanio & Garvine, 2001; Sponaugle et al., 2002).  
Neste sentido, a imigração de retorno ao sistema estuarino é geralmente vista como 
um processo que inclui duas etapas distintas de acordo com os diferentes factores 
ambientais vigentes nas águas neríticas e nas águas costeiras: (1) transporte perpendicular à 
linha de costa e (2) passagem através de canais de entrada até que sejam encontrados os 
locais propícios ao desenvolvimento juvenil (Boehlert & Mundy, 1988, Shanks, 1995).  
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Embora tenha sido examinada uma grande variedade de mecanismos de transporte 
larvar direccionado à costa, existem muitas evidências que apontam o transporte de Ekman 
(Jones & Epifanio, 1995; Little & Epifanio, 1991; McConnaughey et al., 1992), as ondas 
internas (Shanks, 1983; 1988), os internal tidal bores (Pineda 1991; 1994) e as frentes de 
afloramento (Roughgarden et al. 1991; Farrell et al., 1991) no transporte de vários taxa de 
invertebrados marinhos de regresso ao ambiente costeiro. Existe uma concordância geral de 
que a capacidade natatória horizontal das larvas é de menor importância no que respeita ao 
transporte larvar (Shanks, 1995). Desta forma, o transporte larvar resulta essencialmente da 
interacção dos processos oceanográficos com a distribuição vertical das larvas na coluna de 
água (Roughgarden et al., 1988; Shanks, 1995).  
Após o transporte em direcção à costa, as larvas enfrentam o problema adicional de 
imigração para o estuário. Perto da costa, a circulação é fortemente determinada pelo ciclo 
de marés (Paula et al., 2001), sendo que ao efectuarem a passagem através de canais de 
entrada e a montante do estuário as larvas enfrentem correntes favoráveis e desfavoráveis 
(enchentes e vazantes) a este transporte (Power, 1997). Muitos estudos têm demonstrado 
que este ocorre por meio do mecanismo de transporte selectivo por correntes de maré 
(STST), no qual as larvas mediam a posição na coluna de água por forma a promoverem o 
transporte a montante e a retenção no estuário (Forward & Tankersley., 2001) 
No presente estudo são investigados os padrões temporais de fornecimento de 
larvas da espécie Carcinus maenas na Ria de Aveiro. Pretende-se examinar quais os 
mecanismos que estão envolvidos no transporte de larvas perpendicularmente à linha de 
costa e no processo de imigração para dentro do estuário ao estabelecer uma relação entre 
as variáveis ambientais e as variações temporais de fornecimento nesta espécie.  
A espécie em estudo tem sido um dos invertebrados marinhos mais bem estudados a 
nível global, devido em parte à extensa distribuição geográfica que apresenta e à 
importância que desempenha na dinâmica e estruturação das populações marinhas (Carlton 
& Cohen, 2003; Cohen et al. 1995). Este caranguejo forma largas populações em estuários, 
sendo que no caso de Portugal a população residente na Ria de Aveiro é talvez a mais 
importante, onde tem sustentado uma pesca comercial, única na Europa (Queiroga, 1996), 
mas que tem vindo a reduzir a sua importância devido a fortes pressões de pesca (Queiroga, 
comunicação pessoal, 2006). Para além destes aspectos, C. maenas apresenta ainda um 
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ciclo de vida que inclui uma fase larvar planctónica relativamente longa e capaz de grande 
dispersão. Assim sendo, C. maenas constitui um excelente modelo para determinar quais os 
processos oceanográficos envolvido no transporte destas larvas às populações adultas. 
Neste capítulo, são considerados os processos oceanográficos que têm recolhido 
maiores evidências como mecanismos de transporte perpendicular à linha de costa, bem 
como os mecanismos envolvidos no transporte para e a montante do estuário. Descrevem-
se ainda as características oceanográficas da costa oeste portuguesa que podem exercer 
influência sobre o transporte de larvas, avaliando-se também a importância ecológica da 
espécie em questão e as características biológicas implicadas na dispersão larvar. Por fim 
são apresentados as hipóteses propostas neste estudo. 
 
1. 1 Mecanismos de transporte oceanográfico perpendicular à linha de costa 
O fluxo na plataforma continental é induzido por três agentes principais: o vento; as 
marés e as frentes (geradas por diferenças de densidades associadas a descargas estuarinas 
ou a processos de interacção entre as águas costeiras e as águas neríticas) (Sponaugle et al., 
2002; Queiroga & Blanton, 2005). A importância relativa destes agentes varia 
geograficamente (Epifanio & Garvine, 2001). Desta forma, têm sido identificados 
diferentes mecanismos envolvidos no transporte larvar em direcção à costa conforme os 
agentes dominantes de forçamento nas diferentes áreas. Um grande número de evidências 
aponta como mecanismos principais no transporte de vários taxa de invertebrados marinhos 
em direcção à costa: a circulação induzida pelo vento (transporte de Ekman), as ondas 
internas, e as frentes de afloramento costeiro (Poulin et al., 2002a).  
 
1.1.1 Influência do vento 
O vento é o principal agente de forçamento da circulação nos oceanos (Cowen, 
2002). A forma como o vento induz a circulação pode ser descrita através do modelo de 
Ekman (Wing et al. 1995a). Segundo este modelo, o vento ao soprar sobre a superfície do 
mar arrasta as massas de águas superficiais, levando-as a se movimentarem a uma 
velocidade de 2 – 3 % em relação à do vento (correntes superficiais). Devido à força de 
Coriolis, que resulta da rotação da Terra à volta do seu eixo, estas águas superficiais são 
desviadas para a direita no Hemisfério Norte e para a esquerda no Hemisfério Sul a um 
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ângulo de 10 – 45º da direcção do vento (transporte de Ekman). Por sua vez, as camadas 
superficiais de água arrastam as camadas de água imediatamente inferiores, sendo estas 
igualmente desviadas pela força de Coriolis. Uma vez que este processo ocorre por fricção 
entre camadas de águas inferiores consecutivas, as correntes induzidas pelo vento não só 
tendem a perder velocidade com a profundidade, como também, são desviadas a um ângulo 
que aumenta constantemente em relação à direcção do vento (Espiral de Ekman) (Shanks, 
1995).  
A importância ecológica do forçamento do vento provém de muitos estudos 
realizados nas fronteiras Este das principais bacias hidrográficas do Hemisfério Norte. 
Nestas costas, o afloramento costeiro de águas mais frias e densas é uma característica 
oceanográfica dominante (Poulin et al., 2002a).  
O aparecimento deste fenómeno está associado à circulação atmosférica local que é 
fortemente determinada pela migração meridional dos principais anticiclones subtropicais 
do Hemisfério Norte. Estes sistemas de altas pressões geram caracteristicamente ventos que 
sopram em direcção ao Equador ao longo das margens continentais oeste (Hsueh & 
O´Brien, 1971).  
Na presença destes ventos, o transporte de Ekman resulta em divergência das águas 
costeiras superficiais para o largo da costa. Em consequência, ocorre um fluxo 
compensatório de massas de água de fundo e o afloramento destas na costa. Por sua vez, 
quando estes ventos relaxam ou mesmo revertem para ventos de Sul, dá-se a convergência 
costeira da camada de Ekman. Este processo favorece o aparecimento do fenómeno 
oceanográfico de submergência costeira, gerando-se um fluxo compensatório no fundo, no 
qual as águas costeiras são advectadas para o largo (Wing et al., 1995 a).  
Vários estudos têm implicado a dinâmica de afloramento costeiro e de 
submergência costeira no transporte perpendicular de larvas à linha de costa, 
particularmente em áreas onde estes fenómenos são uma característica recorrente da 
circulação oceanográfica (Roughgarden et al., 1988; Farrel et al., 1991; Roughgarden et 
al., 1991; Shanks et al., 2000).  
O fenómeno de submergência costeira pode providenciar um mecanismo evidente 
de transporte de larvas neustónicas para o estuário, pois a convergência costeira das águas 
superficiais resulta em aumento do nível do mar perto da boca do estuário e 
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consequentemente em grande fluxo subtidal para dentro deste sistema (Little & Epifanio, 
1991; Jones & Epifanio, 1995). Contrariamente, o fenómeno de afloramento costeiro 
poderia em condições prolongadas levar à dispersão das larvas neustónicas para longe dos 
habitats de maternidade e resultar em baixo recrutamento às populações adultas (Shanks et 
al., 2000), já que a persistência deste fenómeno resulta na advecção das massas de água 
superficiais para longe destas áreas. Se não ocorrer retenção larvar e as larvas 
permanecerem na camada superficial da coluna de água, estas podem ser advectadas para 
zonas desfavoráveis o que pode resultar em grandes taxas de mortalidade e baixos níveis de 
recrutamento larvar (Roughgarden et al., 1988; Connolly & Roughgarden, 1998; Connolly 
et al., 2001). 
 Perante evidências de que as taxas de assentamento de populações de cracas na 
costa central da Califórnia aumentavam após períodos de relaxamento de ventos de Norte 
que favorecem o fenómeno de afloramento costeiro, Farrell et al. (1991) e Roughgarden et 
al. (1991) propuseram a hipótese de que as larvas se concentrariam numa frente oceânica 
ao largo da costa (frente de afloramento). Segundo estes autores, durante períodos de 
relaxamento deste ventos ou mesmo de reversão para ventos de Sul, a frente movimentar-
se-ia em direcção à costa, acabando por colidir e por dar origem a um pulso de 
fornecimento de larvas. Connolly & Roughgarden (1998) e Connolly et al. (2001) referem 
adicionalmente que a distância desta frente em relação à costa varia em relação inversa à 
intensidade de afloramento costeiro, explicando desta forma que o gradiente de latitude no 
recrutamento de populações de cracas entre a costa da Califórnia e Oregon (EUA) 
corresponde a um gradiente de latitude de afloramento costeiro.   
A existência de uma frente de afloramento que concentra e que transporta diferentes 
taxas de invertebrados marinhos em direcção à costa, durante períodos de relaxamento de 
ventos de Norte, foi adicionalmente demonstrada por Shanks et al. (2000) na costa da 
Califórnia.  
A frente de afloramento gera-se durante o fenómeno de afloramento costeiro e 
marca a fronteira (gradiente horizontal) entre as águas menos densas (águas costeiras) e as 
águas sub-superficiais que afloraram (águas frias e ricas em nutrientes) (Roughgarden, 
1991; Shanks, 2000). Na ausência de fortes tensões de vento e de mistura vertical, espera-
se que esta estrutura frontal se mantenha intacta (Shanks et al., 2000). Quando ocorre o 
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relaxamento dos ventos que estão na sua origem, gera-se um fluxo por diferença de 
densidades que leva: (1) à subducção das águas que afloraram na frente de afloramento e 
(2) à advecção das águas superficiais em direcção à costa (Shanks et al., 2000).     
Este processo só poderá constituir um mecanismo eficaz de transporte larvar 
perpendicular à linha de costa no caso das larvas apresentarem comportamentos que lhes 
permitam manter uma posição superficial na zona de convergência, evitando assim o fluxo 
de subducção (Roughgarden et al., 1988; 1991; Farrell et al., 1991).  
 Muitos estudos referem ainda a importância de padrões comportamentais de 
migração vertical em larvas de decápodes que por interacção com os processos 
oceanográficos determinam o transporte a que vão ser sujeitas (Poulin et al., 2002 a, b; 
Shanks & Brink, 2005; Marta-Almeida et al., 2006). A presença de um padrão de migração 
nictemeral (DVM), onde as larvas ascendem na coluna de água durante a noite, 
permanecendo no fundo durante o dia, é um fenómeno comum entre espécies de 
zooplâncton (Queiroga & Blanton, 2005). Estudos como os de Marta-Almeida et al. (2006) 
têm vindo a demonstrar que este pode constituir um mecanismo eficiente a promover a 
retenção de larvas de C. maenas na plataforma continental interior durante persistência do 
fenómeno de afloramento costeiro. Tal deve-se ao facto das larvas poderem mediar a 
posição na coluna de água num ambiente marcado pela presença de dois fluxos opostos, na 
superfície e no fundo. Outros padrões de migração vertical diária, como é o caso da 
migração nictemeral reversa (RDVM), promove não só a retenção durante a circulação de 
afloramento costeiro, como também o transporte de Conchelopas conchelopas 
(gastrópodes) em direcção à costa (Poulin et al., 2002 a, b). Para além dos padrões de 
migração vertical diária, tem-se também demonstrado que algumas larvas de bivalves 
respondem activamente às correntes verticais que se geram junto à costa em situações de 
submergência e de afloramento. Nestas espécies as larvas têm tendência a manter uma dada 
profundidade, deste modo evitando o transporte para as camadas superficial ou para a 
camada do fundo e promovendo a retenção na plataforma continental interior (Shanks & 





1. 1. 2 Influência das marés  
As marés resultam dos campos gravíticos da lua e do sol que causam alterações 
cíclicas no nível do mar (Barnwell, 1976). 
Atendendo às forças astronómicas periódicas responsáveis pelas marés, estas podem 
ser descritas nos diferentes locais pelos constituintes tidais semi-diurnos: lunar M2 (12, 42 
h) e solar S2 (12,00 h), e pelos constituintes tidais diurnos: K1 (23,93h) e O1 (25, 82h) 
(Barnwell, 1976).  
 A interacção entre M2 e S2 é responsável pelo ciclo de marés: marés vivas - marés 
mortas, que ocorre com um período aproximado de 14 dias. Quando a lua se encontra em 
conjunção com o sol (lua cheia e lua nova), as forças gravíticas, que geram as marés, 
actuam em conjunto, causando as marés vivas (marés de maior amplitude). Em períodos de 
quadratura da lua (quarto crescente e quarto minguante), estas forças estão opostas, 
originando amplitudes mínimas de maré, isto é as marés mortas. Os constituintes tidais 
diurnos K1 e O1 regulam o grau de desigualdades diurnas entre a altura das duas marés-
altas ou das duas marés baixas diárias. Estas desigualdades variam conforme a inclinação 
da lua e em menor relevo da inclinação do sol. Assim, quanto maior a inclinação da lua a 
Norte ou a Sul, mais pronunciadas são as desigualdades, em contrapartida, quando a lua 
está próxima do Equador, estas desigualdade são mínimas (Barnwell, 1976; Gross, 1995) 
As características das marés dependem assim da magnitude relativa dos diferentes 
constituintes tidais nesse mesmo local. Conforme a dominância de uns em relação aos 
outros ocorrem diferentes regimes de maré: semi-diurno, diurno ou misto, bem como 
diferenças de amplitude de maré no ciclo de marés vivas – marés mortas, observados nos 
diferentes locais do globo (Queiroga & Blanton, 2005). 
Quando as marés interagem com a topografia da plataforma continental podem 
gerar ondas internas em águas termicamente estratificadas (Shanks, 1995).  
Segundo alguns autores estas ondas podem constituir um importante mecanismo de 
transporte larvar perpendicular à linha de costa (Shanks, 1983; 1986; 1988; Shanks & 
Wright, 1987; Pineda 1991; 1994). Evidências que demonstram que as ondas internas são 
capazes de transportar as larvas até a costa têm sido recolhidas em costas com diferentes 
características tidais de amplitude de maré (mesotidais e microtidais): Carolina do Sul, 
Arquipélago de S. Juan, Ilhas da Nova Zelândia entre outros.    
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As ondas internas são geradas pelas correntes de maré (vazantes) que ao fluirem 
sobre a borda da plataforma continental produzem ondas na termoclina, que ficam 
topograficamente retidas nesta zona. Enquanto decorrem as vazantes as ondas permanecem 
retidas, sendo que no estofo da maré libertam-se e propagam-se em direcção à costa, 
podendo atingir grandes amplitudes dependendo da extensão e inclinação da plataforma 
(Shanks, 1995).  
Tem-se atribuído bastante importância ecológica a este processo, uma vez que a 
propagação de ondas internas implica mistura vertical da coluna de água e redistribuição de 
nutrientes. Pode ainda fornecer pulsos de fitoplâncton para as camadas mais fundas de 
água, funcionando como um mecanismo importante de acoplação alimentar bento-pelágica 
(Witman et al., 1993).  
Nos estudos realizados por Shanks (1983; 1986; 1988) e por Kingsford & Choat 
(1986) propõe-se a hipótese de que invertebrados marinhos e peixes possam ser 
transportados em direcção à costa nas zonas de convergência destas ondas. As zonas de 
convergência formam-se através do fluxo gerado sobre as cristas das ondas internas 
(correntes superficiais) à medida que estas se propagam. No caso dos organismos 
apresentarem comportamentos que lhes permitam manter uma posição superficial na 
coluna de água, vão promover a retenção nas zonas de convergência e o transporte em 
direcção à costa. 
Se a amplitude das ondas internas for suficientemente elevada, pode ainda ocorrer 
ruptura da fronte na termoclina, dando origem a um internal tidal bore. Estas estruturas 
internas podem transportar massas de água sub-superficiais em direcção à costa que se 
manifestam como um tipo de afloramento costeiro (Pineda, 1994). Quando este processo 
ocorre, cria-se um desequilíbrio horizontal de pressão hidrostático entre as águas 
superficiais na costa (mais densas) e as águas superficiais situadas ao largo da costa (menos 
densas). Em resposta, gera-se um fluxo de águas superficiais menos densas, direccionado 
para à costa, e um fluxo de fundo de águas mais densas, direccionado para o largo da costa 
(Pineda, 1994). Desta forma, os internal tidal bores têm sido implicados no transporte de 
larvas em direcção à costa, no caso destas estarem concentradas na termoclina ou perto da 
interface desta com o fundo (Pineda, 1991), e em situações em que estas estão concentradas 
à superfície da coluna de água (larvas neustónicas) (Pineda, 1994).  
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1. 2 Mecanismos de imigração para o estuário perto da costa: influência das 
correntes de maré e de padrões comportamentais de migração vertical  
A circulação hidrológica perto da costa é geralmente dominada por processos 
determinísticos relacionados com o ciclo de maré. Tal deve-se ao facto das amplitudes de 
maré serem consideravelmente superiores perto da costa (Sauvaget et al., 2000) e aos 
constrangimentos geomorfológicos, em particular baías ou estuários que reduzem os outros 
agentes de forçamento como o vento, acentuando as correntes de maré (Paula et al., 2001).  
Em estuários com influência de maré, a circulação hidrológica segue um padrão 
oscilatório característico (Hill, 1991). Em períodos de enchentes, a circulação é 
direccionada a montante do estuário, até ser atingido o nível máximo de maré. Após este 
período, ocorre viragem da maré e a circulação é essencialmente direccionada para o mar, 
até que seja atingido o valor mínimo de maré (Shanks, 1995).  
O intervalo entre cada ciclo de maré segue um período de 12,4 h em estuários com 
um regime semi-diurno de marés, e um período de 24,8 h em estuários com um regime 
diurno de marés (Forward & Tankersley, 2001) 
O padrão de circulação das correntes de maré origina uma circulação residual 
direccionada para o mar. A influência de água doce gera ainda uma circulação residual no 
estuário com fluxos opostos na superfície e no fundo, sendo que nas camadas superficiais 
ocorre fluxo de água em direcção ao mar, enquanto que nas camadas de fundo ocorre uma 
circulação gravitacional direccionada a montante do estuário (Shanks, 1995; Forward & 
Tankersley, 2001) 
Desta forma, o fluxo em estuários é predominantemente direccionado para o mar 
nas camadas superficiais de água (Shanks, 1995; Forward & Tankersley, 2001; Queiroga & 
Blanton, 2005) 
As velocidades máximas atingidas pelas enchentes e pelas vazantes são várias 
ordens de grandeza superiores às velocidades das correntes residuais. Devido a fricção com 
a topografia do fundo gera-se um perfil de velocidade que apresenta valores máximos perto 
da superfície, decrescendo para velocidades nulas no fundo (Hill, 1991; Forward & 
Tankersley, 2001). 
As espécies estuarinas, que realizam a exportação dos primeiros estádios larvares 
para o mar e posterior retorno dos estádios de pós-larva ou de juvenil para o sistema 
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estuarino, enfrentam, de acordo com o padrão oscilatório das correntes de maré, fluxos 
alternados entre direcções favoráveis e direcções desfavoráveis aos processos de emigração 
e de imigração (Power, 1997).  
Apesar das larvas planctónicas de muitas espécies de invertebrados marinhos e de 
peixes possuírem grandes capacidades natatórias, estas não são suficientes para promover 
um transporte horizontal unidireccional contra a acção das correntes tidais ou das correntes 
residuais (Queiroga et al., 1997). No entanto, os organismos podem possuir características 
comportamentais nas quais seleccionam activamente as correntes tidais que são favoráveis 
ao transporte para o mar ou a montante do estuário (Power, 1997).  
A presença de um comportamento rítmico de migração vertical em sincronia com o 
ciclo de maré pode ter uma grande influência no transporte horizontal das larvas. Este pode 
ser mediado através de um padrão de migração vertical, no qual as larvas ascendem na 
coluna de água durante uma determinada fase da maré, permanecendo no fundo durante a 
fase oposta de maré (transporte selectivo pelas correntes de maré (STST)) (Forward et al., 
1997).  
 Este comportamento de migração vertical tem sido apontado como mecanismo de 
transporte no processo de emigração e de imigração para o estuário, onde muitos estudos 
que examinaram a abundância e a distribuição de larvas em estuários reportam abundâncias 
máximas dos primeiros estádios larvares (zoés I) e de pós-larvas de caranguejos 
(megalopas) na superfície durante as vazantes e enchentes, respectivamente (Little & 
Epifano 1991; De Vries et al., 1994; Queiroga, 1994; Lochmann et al., 1995; Queiroga, 
1998). O transporte a montante e a jusante do estuário deve-se a uma migração vertical 
tidal em sincronia com o constituinte semi-lunar M2. No caso das megalopas, o transporte a 
montante de encontro aos locais de maternidade é assistido por um comportamento de 
migração de maré, onde estas assentam ou se movimentam relativamente perto do fundo 
durante as vazantes, evitando assim o deslocamento em direcção ao mar. Contrariamente, 
para maximizar o transporte a montante, estas pós-larvas ascendem na coluna de água 
durante as enchentes nocturnas (Tankersley et al., 1995).  
Este comportamento rítmico de migração vertical de maré pode ser desencadeado 
por: (1) ritmos endógenos de migração vertical ou (2) respostas comportamentais aos 
factores ambientais (Forward et al., 1997). A presença de ritmos endógenos em sincronia 
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com a fase da maré é, no caso das espécies de Brachyura, observada em zoés e megalopas 
de C. maenas (Zeng & Naylor, 1996 a, b, c), zoés de Rhithropanopeus harrissi (Forward et 
al.; 1986; Cronin & Forward, 1983) e megalopas de Uca (Tankersley & Forward, 1994).  
No entanto, os ritmos de migração vertical que maximizam o transporte a montante do 
estuário são essencialmente desencadeados em megalopas de Brachyura pelos factores 
físicos presentes no meio.  
A oscilação periódica do fluxo gerado pelas correntes de maré induz em simultâneo 
a variações cíclicas de pressão hidrostática, salinidade, temperatura e turbulência. Muitos 
estudos realizados em laboratório têm vindo a demonstrar que, para um grande número de 
espécies, estas variações funcionam como estímulos que desencadeiam um comportamento 
de migração vertical em sincronia com a fase da maré (Queiroga & Blanton, 2005). No 
caso dos decápodes marinhos, este comportamento tem sido extensivamente estudado em 
megalopas do caranguejo azul Callinectes sapidus, tendo sido propostos modelos que 
explicam a forma como o processo STST é desencadeado nesta espécie (Tankersley & 
Forward, 1995; Welch et al., 1999; Welch & Forward, 2001). 
Durante as enchentes ocorrem incrementos de salinidade que são responsáveis por 
uma resposta de ascensão de megalopas de C. sapidus na coluna de água (Tankersley & 
Forward, 1995). Por sua vez, a turbulência presente no meio estimula a actividade de 
natação destas larvas, sendo que estas mantêm a natação e a posição superficial na coluna 
de água enquanto decorrem as enchentes. Contrariamente, quando se dá o estofo da maré, 
as megalopas descendem na coluna de água em resposta à diminuição das correntes de 
maré e da turbulência. Durante as vazantes, as megalopas permanecem no fundo, uma vez 
que a actividade de natação é inibida pela diminuição de salinidade que ocorre nestas 
alturas e que se sobrepõe aos incrementos de turbulência (Welch et al., 1999; Welch & 
Forward, 2001).  
 
 
1.3 Oceanografia da costa oeste portuguesa e possíveis mecanismos de 
transporte larvar perpendicular à linha de costa 
 A costa oeste Portuguesa estende-se desde as latitudes 37º N a 42º N, situando-se 
assim na margem Este do Atlântico Norte Subtropical. As características climatológicas e 
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oceanográficas vigentes na costa portuguesa são determinadas pela sua localização 
geográfica (Santos et al., 2001). Na margem este do Atlântico Norte, a circulação das águas 
superficiais é essencialmente induzida pela tensão de vento (ventos alísios), pelo que o 
sistema de correntes corresponde em larga escala ao sistema climatológico de ventos 
(alísios) (Frouin et al., 1990). Em períodos temporais mais curtos, períodos sazonais ou de 
meso-escala, ocorrem flutuações importantes no sistema de ventos do Atlântico Norte que 
alteram o padrão de circulação superficial (Frouin et al., 1990). Estas flutuações ocorrem 
devido à migração meridional (27ºN - 33ºN) do Anticiclone dos Açores (Fiúza et al., 
1982). O centro deste sistema de altas pressões localiza-se durante os meses de Verão na 
zona centro do Atlântico Norte, migrando posteriormente durante os meses de Inverno para 
Sul, para o largo da costa Africana (Haynes et al., 1993). Em consequência desta migração, 
a diferença de pressões entre o centro do Anticiclone dos Açores e Portugal é bastante 
maior nos meses de Verão, gerando fortes tensões de ventos de noroeste na costa 
portuguesa. Por sua vez, durante os meses de Inverno, esta componente de vento 
enfraquece ou mesmo reverte para ventos que sopram do quadrante de Sul (Coelho et al., 
2002). Esta circulação sazonal atmosférica determina dois padrões típicos de circulação 
atmosférica e hidrológica, encontrados na costa oeste portuguesa.  
Durante os meses de Verão, o afloramento costeiro de águas sub-superficiais mais 
frias, densas e ricas em nutrientes, é uma característica oceanográfica que domina a 
circulação hidrológica na margem continental portuguesa (plataforma continental e 
vertente continental) (Wooster et al. 1976). Associado a este fenómeno oceanográfico, 
gera-se uma corrente de água superficial que se estende ao longo da costa e que flui em 
direcção ao Equador. Este padrão de circulação hidrológica é desencadeado por ventos 
fortes que sopram de noroeste e que são caracteristicamente dominantes nos meses de 
Verão (Fiúza et al., 1982; Jorge da Silva, 1992) 
Durante o Inverno o padrão de circulação hidrológica é marcado por uma corrente 
superficial de água quente e de baixa densidade (Contracorrente Costeira de Portugal), que 
flui ao longo da vertente continental em direcção aos pólos. Esta corrente é parcialmente 
induzida pela convergência costeira da camada de Ekman que ocorre em resposta a fortes 
ventos que sopram de Sul e que predominam durante esta época (Frouin et al. 1990; 
Haynes & Barton 1990). Devido ao processo de convergência costeira, gera-se ainda o 
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fenómeno de submergência costeira, isto é, as águas superficiais costeiras submergem e 
produzem um fluxo compensatório dirigido para o largo (Fiúza et al., 1982).  
Para além destas correntes ocorre outro aspecto importante de circulação na costa 
NW portuguesa que é constituído pelas massas de água WIBP (Pluma Ibérica). Esta é 
originada pelas descargas de água doce dos vários rios que desaguam na costa NW Ibérica, 
formando uma camada fina de baixa salinidade à superfície do mar. Apesar da variação 
sazonal destas descargas, que diminuem substancialmente no Verão, a WIBP é um factor 
presente na circulação durante todo o ano (Peliz et al., 2002). Embora a WIBP seja ainda 
pouco estudada, sabe-se que esta interage de forma complexa com a dinâmica de 
afloramento costeiro e submergência costeira. Durante condições de afloramento costeiro, 
estende a sua influência muito para além dos limites da plataforma continental, entrando 
assim em contacto com a área da Contracorrente Costeira de Portugal (Péliz et al., 2007; 
Santos et al., 2007).    
 
1. 4 Carcinus maenas: Distribuição, importância ecológica e biologia 
O caranguejo verde, Carcinus maenas (L.) (Decapoda, Brachyura, Portunidae) é um 
dos caranguejos mais comuns das praias rochosas e dos estuários europeus. Esta espécie 
ocupa uma grande variedade de habitats nas zonas intertidais e subtidais de baixa 
profundidade (Hunter & Naylor, 1993; Queiroga et al., 1994).  
As populações deste caranguejo são nativas da costa Europeia Atlântica e da costa 
Norte Africana (Roman & Palumbi, 2004), onde se encontram distribuídas desde a 
Noruega até ao Estreito de Gibraltar, estendendo a distribuição até à costa Mauritânia. São 
também encontradas populações nativas em latitude mais altas, na Islândia e nas Ilhas 
Faroe (Carlton & Cohen, 2003). Para além desta extensa distribuição geográfica nativa, 
esta espécie tem-se dispersado e estabelecido através de actividades humanas em cinco 
regiões adicionais, sendo uma espécie invasora das costas: Norte Americana Atlântica, 
Australiana, Japonesa e recentemente Norte Americana do Pacífico (Audet et al, 1993; 
Carlton & Cohen, 2003) Estes acontecimentos, aliados à distribuição original da espécie, 
tornaram C. maenas num caranguejo cosmopolita das zonas temperadas (Sprung, 2001).  
Dentro das características que permitiram que esta espécie se tornasse um invasor 
global, destaca-se a grande tolerância às condições ambientais, a grande capacidade 
 16 
reprodutora, onde as fêmeas apresentam elevadas fecundidades, e a presença de um ciclo 
de vida complexo com uma fase planctónica de longa duração e capaz de grande dispersão 
(Jamieson et al., 1998). Nas áreas onde se estabelece, esta espécie apresenta ter ainda um 
grande potencial para alterar extensivamente os ecossistemas existentes (Cohen et al., 
1995). Isto porque exerce um forte controlo sobre a abundância das espécies e sobre a 
estrutura das comunidades locais através de forte predação (Mascaró & Seed, 2001). Trata-
se de um predador voraz que se alimenta de uma grande variedade de presas, em particular 
de bivalves (Enderlein et al., 2003). Para além de ter uma elevada importância na dinâmica 
das populações locais, têm sido reportadas reduções na abundância de espécies comerciais 
de bivalves devido a predação por esta espécie (Cohen et al., 1995) 
Assim sendo, C. maenas tem-se tornado num dos mais bem estudados invertebrados 
marinhos a nível global. Existe actualmente um grande esforço em determinar os impactos 
ecológicos e económicos associados à possibilidade da espécie alargar a sua distribuição 
(Cohen et al. 1995), bem como em identificar os factores físicos e a forma como estes 
actuam sobre as características biológicas no estabelecimento dos limites geográficos da 
espécie (deRivera et al., 2006)  
 O ciclo de vida de C. maenas é complexo, sendo que esta espécie apresenta duas 
fases morfológica- e ecologicamente distintas: a fase larvar e a fase juvenil/ adulta. A fase 
larvar é constituída por 4 estádios planctónicos distintos de zoés (zoé I, II, III, IV) e por um 
estádio de megalopa que assenta e metamorforiza, dando origem aos juvenis e à fase 
bentónica (Rice & Ingle, 1975; Baeta et al., 2005). A duração dos estádios larvares 
depende fortemente da temperatura (Dawirs, 1985). O tempo de desenvolvimento do 
primeiro estádio de zoé até ao estádio de megalopa varia entre 13 a 55 dias e de megalopa 
entre 6 a 28 dias a temperaturas que vão desde dos 12ºC-25ºC (Dawirs, 1985).  
Tal como a grande maioria dos invertebrados marinhos estuarinos, C. maenas 
apresenta como estratégia de dispersão larvar a exportação dos primeiros estádios larvares 
(zoé I) para o mar e subsequente migração de retorno de megalopas para as áreas de 
maternidade. A estratégia de exportação larvar é assistida por padrões temporais e espaciais 
de emissão larvar, onde as fêmeas ovadas migram até às zonas perto da boca do estuário 
para realizar a emissão dos primeiros estádios larvares. A emissão das larvas, realiza-se em 
sincronia com as vazantes nocturnas em alturas correspondentes às marés mortas (Queiroga 
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et al., 1994). Esta estratégia é ainda acompanhada por ritmos endógenos de migração 
vertical dos zoés I que ascendem na coluna de água durante as vazantes para maximizarem 
o transporte para o mar (Queiroga et al., 1994; 1997; Zeng & Naylor, 1996, a, b, c). 
Após desenvolvimento no mar as megalopas efectuam o regresso ao habitat adulto. 
Aparentemente o processo de imigração para dentro do estuário é acompanhado por um 
comportamento de migração vertical de transporte selectivo pelas correntes de maré 
(STST) onde as megalopas ascendem na coluna de água durante as enchentes, 
permanecendo no fundo durante as vazantes por forma a maximizarem o transporte a 
montante do estuário de encontro às zonas de maternidade (Queiroga, 1998).  
  
1. 5 Objectivos e hipóteses propostas neste estudo 
Uma vez que o fenómeno de afloramento costeiro, causado pelos ventos que 
sopram de Norte, é uma característica oceanográfica recorrente da circulação costeira na 
costa NW portuguesa, refere-se a importância deste no fornecimento de megalopas na Ria 
de Aveiro. Pretende-se investigar o efeito da circulação induzida pelo vento no transporte 
destas larvas no sentido costa – largo, ao analisar a relação entre o número de megalopas na 
Ria de Aveiro e a intensidade de ventos de N-S. Como a oscilação destes ventos origina 
condições alternadas de divergência e convergência costeira da camada superficial de 
Ekman, pretende-se averiguar se o padrão de fornecimento pode ser em parte explicado por 
estas correntes. Para além destes processos oceanográficos, pretende-se adicionalmente 
verificar se as megalopas utilizam o mecanismo STST para promover a entrada no estuário, 
já que perto da costa dominam processos determinísticos relacionados como ciclo de maré 
que podem desencadear respostas comportamentais nestes organismos.  
Desta forma, pretendem-se testar as seguintes hipóteses: (1) o fornecimento de 
megalopas aumenta em resposta ao relaxamento e à reversão dos ventos de Norte, já que 
durante estas alturas ocorre a convergência costeira da camada de Ekman, favorecendo-se o 
transporte em direcção à costa, e (2) as larvas apresentam um padrão de ocorrência em 
sincronia com o ciclo semi-lunar de amplitude de maré, utilizando o transporte selectivo 
pelas correntes de maré não apenas para maximizar o transporte a montante do estuário, 
mas também como mecanismo de entrada para o sistema.  
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2. Material e Métodos 
 
2.1 Descrição do local sob estudo 
A Ria de Aveiro é uma lagoa costeira de baixa profundidade (profundidade média 
de 1m) situada na costa noroeste de Portugal (40º 38’N, 8º 44’W). Com um comprimento e 
largura de 45 km e 10 km respectivamente, esta lagoa costeira cobre em períodos de marés 
vivas uma área de 83 km2 nas marés-altas e 66 km 2 nas marés baixas (Dias et al.; 2000) 
A lagoa encontra-se separada do oceano Atlântico por uma restinga arenosa, pelo 
que constitui a nível geomorfológico um estuário limitado por ilhas barreira segundo a 
classificação de estuários desenvolvida por Pritchard (1967).  
A geometria da Ria de Aveiro é particularmente complexa e irregular, marcada por 
vários canais estreitos e ramificados e pela presença de zonas intertidais, tais como as 
planícies fluviais e os sapais (Cunha et al.; 1999) Estas zonas são, por sua vez, zonas de 
alta produtividade biológica, formando maternidades e habitats propícios ao 
desenvolvimento de um vasto leque de espécies, onde se incluem várias espécies 
comerciais de moluscos, peixes e crustáceos, (Lopes et al.; 2007) nomeadamente a espécie 
comercial C. maenas que está sob estudo (Queiroga et al., 2006).  
Dentro dos canais que marcam a geometria da Ria de Aveiro, destacam-se quatro 
canais principais bastante ramificados que irradiam da boca do estuário, os canais: Mira, S. 
Jacinto, Ílhavo e Espinheiro. As trocas com o oceano dão-se através de um canal artificial 
(Canal da Barra) bastante estreito com um comprimento de 1,3 km, uma largura de 350m e 
uma profundidade de 20m. Este canal constitui a única entrada de água do mar para este 
sistema (Fig 1) (Silva et al., 2004).  
A influência de maré é o principal factor que determina a circulação hidrológica na 
Ria de Aveiro. O prisma de maré na boca do estuário atinge em média 70 x 106 m3 de água 
salgada. Por sua vez, a contribuição de água doce para este sistema é bastante mais baixa e 
deve-se principalmente à influência de dois rios: Vouga e Antuã. Estes dois rios desaguam 
na zona este da lagoa e contribuem com um total de 1,8 x 106 m3 de água doce durante um 
ciclo tidal (Morgado et al., 1993; Morgado et al., 2006). 
O regime de maré na boca do estuário é semi-diurno, com um alcance médio de 
maré de cerca de 2 m. Este é fortemente afectado pelo ciclo de marés vivas – marés mortas, 
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onde se registam valores máximos de 3,2 m e valores mínimos de 0,6 m, respectivamente 
(Dias et al., 2000). As marés propagam-se a partir da boca do estuário e estão presentes em 
todo o sistema lagunar. O regime hidrológico na Ria de Aveiro é, assim, fortemente 
marcado por dois períodos temporais, nomeadamente o período de maré (regime semi-
diurno) e o período semi-lunar (marés vivas - marés mortas) (Silva & Duck, 2001).   
A amostragem foi realizada no Canal de Mira, aproximadamente a 4 km do canal de 
entrada da Ria de Aveiro. Este constitui o segundo maior canal da Ria, com largura e 
comprimento de 20 e 1 km, e estende-se a partir do canal de entrada da Ria de Aveiro 
paralelamente à linha de costa em direcção a sudoeste (Fig 1) (Abrantes et al.; 1999).  
Durante as enchentes 20% do prisma de maré são desviados para o canal de Mira, 
sendo que no seu extremo Sul ocorre fornecimento contínuo de água doce através de um 
pequeno sistema de lagoas e ribeiras (Abrantes et al.; 1999; Morgado et al.; 2006).  
As marés são assimétricas na zona de amostragem, sendo que a duração das 
enchentes excede a duração das vazantes (em cerca 25min). O atraso de maré nesta zona é 
de 20 a 40 min em relação ao canal de entrada, dependendo da amplitude e da fase de maré 
(Almeida & Queiroga, 2003).  
Este canal constitui o habitat de adultos e de fêmeas ovadas de C. maenas, sendo 








































Fig 1. Ilustração do sistema lagunar da Ria de Aveiro. A figura representa os principais canais, destacando o 
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2.2 Programa de amostragem de megalopas de C. maenas   
O programa de amostragem para estudo do fornecimento de larvas foi desenvolvido 
por forma a obter em simultâneo: dados físicos, indicativos dos processos oceanográficos 
vigentes na região sob estudo, e dados de fornecimento de megalopas da espécie C. maenas 
na Ria de Aveiro, durante os meses de Março a Junho de 2006.  
 Em relação aos dados físicos, obtiveram-se dados de: tensão do vento, temperatura 
superficial do mar (SST) e nível subtidal do mar (SSL). Estes dados permitiram analisar a 
ocorrência dos fenómenos de afloramento e submergência costeira. Para testar a hipótese 
de que o fornecimento de megalopas seria controlado por diferenças semi-lunares de 
amplitude de maré, obtiveram-se dados físicos de amplitude de maré (DTR) e dados 
biológicos de fornecimento de megalopas. Os últimos foram adquiridos através de recolha 
diária de amostras de plâncton em campo, na estação de amostragem (Fig.1) O desenho 
experimental foi elaborado de forma a permitir testar também a hipótese das larvas 
poderem exibir um comportamento de migração vertical associado ao transporte selectivo 
pelas correntes de maré (STST). 
O programa de amostragem teve uma duração total de quatro meses, o que 
corresponde a um período de 8 ciclos lunares. O período de amostragem iniciou-se em 
Março e acabou no final de Junho, coincidindo com a época de reprodução da espécie.  
O objectivo principal aliado ao plano de amostragem foi o de averiguar se possíveis 
variações no fornecimento destas larvas poderiam estar relacionadas com os processos 
oceanográficos sob estudo. À parte da relação com as variáveis ambientais, pretendeu-se 
também verificar se as larvas exibem um padrão de comportamento para maximizarem o 
transporte a montante do estuário.  
Para simplificação, o programa de amostragem encontra-se estruturado em duas 
partes, uma consistiu na aquisição dos dados físicos (processos oceanográficos) e outra na 







2.2.1 Dados físicos 
Os dados diários de amplitude de maré (DTR) e nível subtidal do mar (SSL) foram 
calculados a partir de valores horários do nível do mar. Estes valores foram obtidos por 
leitura de um total de marégramas, correspondentes aos meses de Março a Junho. As 
medições do nível do mar realizaram-se mediante um marégrafo, instalado no canal de 
entrada da Ria, na zona da Barra (Fig.1).  
Sendo a amplitude de maré uma medida de distância entre a maré baixa e a maré-
alta, e dado o regime semi-diurno de maré na costa portuguesa, obtiveram-se valores 
diários de alcance de maré (DTR) por diferença entre a média dos 2 valores máximos e dos 
2 valores mínimos do nível do mar. Pretendeu-se ainda obter dados sem o sinal de maré 
através do cálculo do nível subtidal do mar (SSL). Procedeu-se, desta forma, à divisão de 
cada valor horário do nível do mar pelo verificado 13 horas depois, realizando-se 
posteriormente a média para cada dia.  
Os dados de temperatura superficial do mar (SST) foram obtidos a partir de uma 
estação meteorológica do Instituto de Meteorologia, situada em Leixões aproximadamente 
a 60 km norte da Ria de Aveiro. Obtiveram-se adicionalmente dados de SST nos Açores 
para cálculo da anomalia de temperatura na costa (diferença entre os dados de SST na costa 
e nos Açores). Esta constitui um indício importante de afloramento costeiro, onde valores 
negativos representam a ocorrência deste fenómeno na costa. 
Os dados de direcção e intensidade do vento foram obtidos a partir de ventos do 
NCEP (National Centers for Environmental Predictions) reanalysis database, os quais 
foram interpolados para a região da Ria de Aveiro.  
A tensão do vento foi calculada para as duas componentes de vento: componente de 
vento este-oeste, onde o vento sopra perpendicularmente à costa, e componente de vento 
norte-sul, onde o vento sopra paralelamente à costa. Os respectivos cálculos procederam-se 
de acordo com a seguinte equação desenvolvida por Jorge da Silva (1992):  
 
onde ρa é a densidade do ar (1.12 kg m
-3); C é a constante de resistência (0.012); v é o 
vector de velocidade do vento; u é a componente este-oeste de vento (componente positiva: 
os ventos sopram de este, componente negativa: os ventos sopram de oeste); v a 





componente norte-sul (componente positiva: os ventos sopram de Norte, componente 
negativa: os ventos sopram de sul) e Tu, Tv são respectivamente a intensidade das 
componentes de vento este-oeste e norte-sul.  
 
2.2.2 Dados de fornecimento de megalopas de C. maenas 
A obtenção dos dados de fornecimento de megalopas realizou-se através de 
amostragem biológica em campo, tendo as amostras sido processadas posteriormente em 
laboratório.  
A amostragem realizada em campo consistiu na recolha diária de amostras de 
plâncton em períodos cíclicos de aproximadamente 24 h. O decorrer deste período, antes de 
se efectuar a recolha do material biológico, foi necessário para deixar actuar as duas 
enchentes em cada ciclo diário de maré.  
Para recolha dos organismos em estudo utilizaram-se duas redes passivas de 
plâncton. De acordo com a dimensão dos organismos em estudo cada rede possuía uma 
malha de 500 µm. A rede media ainda 2 m de comprimento e a boca da rede consistia 
numa abertura rectangular de largura e altura de 0,40m e 0,25m, respectivamente. No 
interior da abertura da rede encontrava-se preso um funil. Salienta-se o facto da rede estar 
presa nas extremidades anterior e posterior a uma estrutura de metal, que tinha como 
finalidade fixar a rede ao local de amostragem e mantê-la direita para esta poder filtrar 
livremente a água. A fim de amostrar as duas enchentes em cada ciclo diário de maré, 
posicionaram-se as duas redes com a boca virada para a entrada do estuário. Por sua vez, as 
redes estavam desenhadas para impedir a perda do conteúdo biológico durante as vazantes, 
sendo que, sempre que estas actuavam, a perda do conteúdo era impedida tanto por colapso 
das paredes das redes como pelo fecho do funil interior. O facto de não haver perda do 
conteúdo durante as vazantes foi também demonstrado num estudo realizado por Queiroga 
et al. (2006), onde não existiam diferenças significativas entre a abundância de organismos 
recolhidos com uma rede exposta apenas a períodos de enchente e uma rede exposta a um 
ciclo semi-diurno de marés (25 horas).   
O desenho experimental consistiu na colocação das redes a duas profundidades 
diferentes, onde para o mesmo local de amostragem se obteve uma “ rede de superfície” a 
flutuar a poucos centímetros da superfície e outra “rede de fundo” colocada à profundidade 
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máxima do local de amostragem. Optou-se por este desenho experimental não só com o 
objectivo de quantificar o fornecimento de megalopas à Ria de Aveiro, mas também o de 
investigar possíveis comportamentos de migração vertical dos organismos sob estudo.  
Após recolha do material biológico levaram-se as duas amostras da rede de 
superfície e rede de fundo para laboratório. Todos os organismos da espécie C. maenas que 
apresentavam um estádio de desenvolvimento larvar correspondente ao estádio de 
megalopa foram recolhidos a olho nu e contabilizados separadamente nas duas amostras. 
Sempre que necessário diluíram-se as amostras com água do mar para facilitar a 
identificação. Numa fase inicial optou-se ainda por confirmar se os indivíduos recolhidos 
pertenciam de facto à espécie C. maenas através de observação efectuadas à lupa e 
identificação realizada segundo as chaves taxonómicas de Ingle (1992).    
 
2.3 Análise estatística dos dados 
A análise estatística dos dados envolveu o uso de duas técnicas padrão aplicadas a 
séries temporais: autocorrelações e análises espectrais. De acordo com as hipóteses que 
este estudo pretende testar, determinou-se a relação entre diferentes séries temporais 
através de correlações cruzadas (Chatfield, 1996). Toda a análise e gráfica, referentes a 
estas técnicas, foram realizadas através do software Statsoft, Inc. (2001) STATISTICA 
(data analysis software system). Para além dos métodos estatísticos acima referidos, 
também foi desenvolvido um modelo de regressão periódica com o objectivo de testar 
separadamente o efeito das variáveis ambientais no fornecimento de megalopas. Realizou-
se também o teste estatístico de Mann-Whitney para analisar possíveis diferenças 
significativas entre os organismos recolhidos no fundo e na superfície.  
Importa ainda referir, que antes de terem sido aplicados os métodos estatísticos, se 
procedeu à análise descritiva dos dados, por inspecção gráfica destes ao longo do tempo. 
Os gráficos permitiram verificar relevantes características nos dados, que tiveram que ser 






2.3.1 Análise do efeito da maré no fornecimento de megalopas C. maenas  
Detectou-se uma variação cíclica no fornecimento de megalopas durante o período 
de estudo por inspecção visual dos dados. Dado esta variação poder estar relacionada com 
possíveis fenómenos oceanográficos, pretendeu-se numa primeira fase, determinar qual a 
componente periódica presente nestes dados. De acordo com a metodologia estatística para 
análise de séries temporais, aplicou-se a função de autocorrelação e densidade espectral aos 
dados de fornecimento de megalopas. A função de autocorrelação permitiu verificar para 
que período de tempo ocorria uma correlação significativa entre sucessivas observações de 
fornecimento, sendo assim possível analisar a dependência dos dados para diferentes 
períodos de tempo. A análise espectral foi utilizada como metodologia complementar e 
destinou-se a determinar a periodicidade nos dados de fornecimento.  
Atendendo à hipótese de que a amplitude de maré é um factor que controla o 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro, realizaram-se correlações 
cruzadas entre o aparecimento de megalopas e a variável ambiental amplitude de maré. A 
correlação cruzada foi realizada para as séries diferenciadas de fornecimento de megalopas 
e alcance médio de maré. Esta transformação foi necessária, porque ambas as séries 
apresentavam dependência dos dados para um atraso temporal de 1 dia, sendo que a análise 
de correlação só pode ser feita para séries temporais estacionárias.  
 
2.3.2 Efeito do vento sobre o oceano e sobre o fornecimento de megalopas 
A teoria implícita no aparecimento do fenómeno de afloramento costeiro prevê que 
os ventos que estão na sua origem são acompanhados por uma descida do nível do mar e 
uma diminuição da temperatura junto à costa. Na presença de ventos, favoráveis ao 
aparecimento do fenómeno de submergência costeira, ocorre uma resposta contrária, isto é, 
dá-se a subida do nível do mar e a subida da temperatura. Assim, para verificar se estes 
dois fenómenos oceanográficos actuaram durante o período de estudo, analisou-se a 
resposta do oceano ao forçamento do vento, através de correlações cruzadas entre os dados: 
tensão do vento norte-sul e subida diária do nível do mar (SSL). Estas séries temporais 
foram previamente diferenciadas para um atraso de 1 dia, uma vez que os dados 
apresentavam dependência para este período de tempo. Também se procedeu à análise 
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espectral da série temporal de tensão do vento Norte-Sul para verificar se existia alguma 
periodicidade nesta componente de vento.   
Dada a frequência dos episódios de vento (nortadas) que favorecem o fenómeno de 
afloramento costeiro na costa noroeste portuguesa, propôs-se a hipótese deste exercer uma 
influência sobre o transporte de larvas para a Ria de Aveiro. 
Pretendeu-se investigar o forçamento do vento sobre o fornecimento de megalopas 
por análise da relação entre os dados de fornecimento e da componente de tensão de vento 
norte-sul. A fim de realizar esta análise foi ainda necessário considerar o efeito da maré 
sobre os dados de fornecimento, uma vez que a análise de autocorrelação e densidade 
espectral apontaram para a existência de uma componente periódica significativa, 
correspondente ao ciclo semi-lunar de marés. Determinou-se a relação entre as referidas 
variáveis ambientais e o fornecimento larvar por aplicação de um modelo de regressão 
periódica. Este foi aplicado aos dados de fornecimento (variável dependente) e utilizou 
como variáveis independentes os dados de tensão do vento Norte-Sul e um conjunto de 
funções de seno e co-seno que simulam o ciclo semi-lunar de amplitude de maré e outras 
componentes periódicas presentes na série. O modelo foi aplicado aos dados de acordo com 
a seguinte equação desenvolvida por Queiroga et al. (2006):  
 
 
Megd = a0  + Σ ai cos (2piid/15) + Σ bi sin (2piid/15) + c1τd+ ed 
 
 
onde, Megd corresponde à abundância média diária de megalopas nas duas redes, d ao dia 
do ano, τd a tensão média diária da componente de vento norte-sul, a0 até a7, b1 até b6 e 
c1, são os coeficientes de regressão, ed o termo de erro aleatório.  
 Em relação às funções de seno e co-seno, optou-se por utilizar o próprio período de 
15 dias do ciclo semi-lunar de marés, uma vez que a série temporal de fornecimento 
apresentou valores significativos de autocorrelação e análise espectral (últimos três meses 
de amostragem) para este período temporal.    
A análise do efeito do vento no fornecimento considerou ainda o facto da resposta 
do oceano à tensão do vento poder ocorrer com um atraso de um a alguns dias. Assim, para 
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verificar se existia um efeito atrasado do vento em relação aos dados de fornecimento, 
considerou-se o vento que soprou de 0 a -5 dias antes do período de amostragem de 
megalopas. Desta forma, aplicaram-se modelos separados de regressão periódica sobre os 
dados de fornecimento, conforme os dados de tensão do vento norte-sul que actuaram 0 a -
5 dias antes ter sido realizada a amostragem das larvas.  
Para cada modelo de 0 a -5 dias, construíram-se também vectores cumulativos de 
tensão do vento, com o objectivo de analisar se o fornecimento poderia resultar não só do 
efeito do vento num determinado dia, mas sim de um efeito cumulativo de vários dias. 
Estes vectores foram obtidos através da soma de cada valor de tensão do vento com os 
respectivos valores anteriores, sobre janelas de tempo de 1 a 4 dias consecutivos.   
 
 
2.3.3. Diferença entre a rede de superfície e fundo 
 Para testar a hipótese das larvas maximizarem o transporte a montante do estuário 
através de migração vertical selectiva conforme o ciclo semi-diurno de marés, analisou-se 
se ocorreram diferenças significativas entre o número de megalopas recolhidos na rede de 
fundo e na rede de superfície. Para realizar esta análise recorreu-se ao teste não paramétrico 
de Mann-Whitney que foi aplicado aos respectivos dados de fornecimento, considerando 
















3. 1 Dados meteorológicos e oceanográficos  
O regime de ventos que actuou durante o período de estudo na região da Ria de 
Aveiro encontra-se representado pela Fig 2 que demonstra os valores diários de tensão do 
vento das componentes: Norte-Sul e Este-Oeste desde o início de Março até fim de Junho.  
De uma forma geral, verifica-se que o presente regime de ventos segue um padrão 
característico de Primavera – Verão da costa NW portuguesa, onde nestas alturas ocorre 
predominância dos ventos de noroeste (NNW).  
De Abril  a Junho (dia 91 a 180 do ano), registaram-se ao todo 4 episódios 
principais de vento de Norte, que apresentaram valores de tensão entre: -0,08 a -0,09 Pa. A 
cada episódio seguiram-se, tendencialmente, períodos de relaxamento e/ou de reversão, 
marcados respectivamente por ventos de Norte menos intensos e/ou por ventos de sudoeste 
(SSW) de baixa intensidade e duração.    
O mês de Março (dia 60 a 90 do ano) contraria este padrão geral de ocorrência de 
ventos, sendo fortemente marcado por episódios de vento de sudoeste (SSW) de elevada 
magnitude. Estes ventos, que por sua vez são favoráveis ao fenómeno de submergência 
costeira, começaram a actuar no início do período de estudo e prolongaram-se até ao final 
de Março. Neste mês foram registados 4 episódios principais destes ventos com tensões 
máximas entre: 0,08 e 0,23 Pa. Este último pico de tensão ocorreu no dia 83 do ano (dia 23 
de Março) e corresponde aos ventos de maior magnitude registada durante todo o período 
de estudo.  
Por comparação visual entre as séries temporais de tensão do vento Norte-Sul e 
nível subtidal do mar (SSL) (Fig 2 a e c), é possível constatar que estas apresentam um 
padrão de variação semelhante, o que sugere que durante o período de estudo o forçamento 
do vento resultou no transporte de Ekman.  
Devido ao facto de terem ocorrido problemas no registo diário de temperatura SST 
nos Açores, não foi possível obter uma série temporal que represente de forma completa a 
anomalia de temperatura SST na costa. No entanto, é possível verificar a partir da Fig 2b 
que, à excepção do último mês de estudo, esta segue uma tendência, na qual se registam 















Fig 2 (a, b e c). Representação gráficas das variáveis ambientais durante o período de estudo. Componente de 
tensão do vento N-S e E-W, onde os valores negativos e positivos correspondem respectivamente à tensão de 
vento Norte e Sul (N-S) e à tensão de vento Este e Oeste (E-W) (a). Temperatura da superfície do mar na costa 
(SST) e anomalia negativa SST na costa (b) Amplitude de maré e nível subtidal do mar (SSL) (c). Os valores 
representados na figura correspondem aos valores médios diários.   
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A ocorrência do transporte de Ekman é ainda confirmada pelos resultados de análise de 
correlação cruzada entre a componente de tensão de vento Norte-Sul e o nível subtidal do 
mar (SSL) (Fig 3). A partir destes, é possível verificar que ocorreu uma resposta significativa 
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Fig 3. Correlograma de correlação cruzada entre as séries temporais: componente de tensão do vento N-S e 
nível subtidal do mar. As linhas a tracejado correspondem aos limites do intervalo de confiança de 95%.  
 
 
O facto de existir uma correlação positiva entre ambas as variáveis indica que na presença 
de ventos de Norte o transporte de Ekman resultou em divergência costeira das massas de 
água superficiais para o largo, o que levou à diminuição do nível subtidal do mar na costa. 
Na presença de ventos de Sul o transporte de Ekman resultou na convergência das massas 
de água superficiais para a costa, causando um aumento do nível do mar. O forçamento do 
vento sobre o oceano gerou neste sentido um padrão de circulação superficial que vai de 
encontro à teoria implícita no fenómeno de afloramento costeiro. Refere-se, no entanto que 
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o mesmo não é suportado pelos resultados de correlação cruzada entre a temperatura 
superficial do mar na costa (SST) e a componente de tensão de vento N-S (Fig 4), já que os 
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Fig 4. Correlograma de correlação cruzada entre as séries temporais: componente de tensão do vento N-S e 
temperatura superficial do mar (SST). As linhas a tracejado correspondem aos limites do intervalo de 
confiança de 95%.  
 
 
Os resultados de análise espectral da componente de tensão de vento N-S demonstram que 
estes ventos, que sopraram paralelamente à costa apresentaram oscilações periódicas de 2 a 
9 dias. Estas oscilações são representadas na Fig 5. pelos respectivos picos no 



























Fig 5. Periodograma da análise espectral sobre a série temporal da componente de tensão do vento Norte-Sul. 
Os picos do gráfico correspondem a componentes periódicas identificadas na série temporal (período em 




3. 2 Dados de fornecimento de megalopas de C. maenas 
De acordo com a Fig. 6, onde se encontra apresentada a evolução diária do 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro desde Março a Junho, verifica-
se que estas larvas ocorreram em episódios distintos e periódicos de fornecimento. Estes 
correspondem a pulsos de fornecimento, caracterizados pelo aparecimento de um número 
baixo de megalopas, que aumenta e atinge valores máximos após alguns dias. Durante o 
período de estudo destacam-se ao todo 8 episódios de fornecimento: 1 episódio principal 
no mês de Março, seguido por 3 episódios de baixo fornecimento, e 4 episódios bastante 
distintos e intervalados (ca.15 dias) nos últimos dois meses de estudo, Maio e Junho. 
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Fig 6. Representação gráfica da série temporal de fornecimento de megalopas da espécie C. maenas na Ria de 
Aveiro. As barras representam o erro padrão (S. E.) associado à média (rede de fundo e rede de superfície). O 
gráfico apresenta também o ciclo semi-lunar.   
 
O primeiro episódio de fornecimento foi o principal, onde se recolheram num só dia 
uma média de 148 larvas, cerca de 11% do total de megalopas encontradas durante todo o 
período de estudo. A ocorrência dos episódios de fornecimento dos últimos dois meses de 
amostragem (Maio e Junho) reflecte claramente o ciclo semi-lunar de amplitude de marés, 
sendo que os picos de abundância das larvas em cada episódio coincidiram com a entrada 




3. 3 Forçamento da maré no fornecimento de megalopas   
 Os resultados da análise espectral e de autocorrelação realizadas sobre a série 
temporal de megalopas comprovam a existência de um padrão cíclico de fornecimento 
relacionado com o ciclo semi-lunar de marés (Fig 7).  
Em relação aos resultados de autocorrelação, verifica-se que os dados de 
fornecimento dos últimos dois meses de estudo apresentaram uma dependência 
significativa (com α=0,05) para um período de tempo de 15 e 16 dias (Fig. 7a). Refere-se 
ainda que os dados de fornecimento correspondentes a todo o período de estudo também 
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apresentaram forte dependência (Fig. 7b) No entanto, esta não foi significativa devido ao 
forte episódio de fornecimento registado logo no primeiro mês de estudo que, por sua vez 
se desviou do padrão geral de ocorrência de megalopas presente na Fig. 6.  
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Fig. 7 (a e b). Função de autocorrelação sobre a série temporal de fornecimento de megalopas na Ria de 
Aveiro nos últimos três meses de amostragem (a) e para todo o período de estudo (b). As linhas tracejadas 
representam os limites do intervalo de confiança de 95%.  
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A análise espectral realizada sobre as séries temporais de megalopas recolhidas durante 
todo o período (Fig 8 b) (K-S, d= 0,483, p < 0,05) e nos últimos 2 meses de estudo (Fig 8 a) 
(K-S, d= 0,483, p < 0,05) encontra-se em conformidade com os prévios na medida em que 
ambas apresentam uma periodicidade máxima de 16 e 15 dias, respectivamente. 
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Fig 8 (a e b) Periodograma da análise espectral sobre série temporal de megalopas para os últimos dois meses 
de estudo (a) e durante todo o período de estudo (b). São encontrados picos no periodograma para períodos 




O aparecimento de megalopas na Ria de Aveiro esteve positivamente associado ao ciclo 
semi-lunar de amplitude de marés nos últimos dois meses de amostragem. Tal é 
representado por uma correlação positiva entre ambas as variáveis para períodos quinzenais 
de - 15 dias (Fig. 9). Por outro lado, é possível verificar que a resposta de fornecimento ao 
forçamento da maré foi imediata, com um atraso na resposta de -1 e 0 dias (Fig. 9). A 
Fig.10. apresenta a mesma análise, mas para todo o período de estudo. Neste caso, não foi 
detectada uma correlação significativa entre as larvas e a amplitude de maré, 
provavelmente devido aos fortes episódios de vento de Sul registados em Março e que 
estão associados à convergência costeira de massas de água superficiais.  
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Fig 9. Correlograma de correlação cruzada entre a série temporal de amplitude de maré e média de megalopas 
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Fig. 10. Correlograma de correlação cruzada entre as séries temporais: amplitude de maré e fornecimento de 
megalopas para todo o período de estudo. As linhas a tracejado representam o limite de confiança de 95%.  
 
 
 3.4 Diferença entre a rede de superfície e fundo  
 Os resultados do teste não paramétrico de Mann-Whitney U demonstram que 
ocorreram diferenças significativas de abundância de megalopas de C. maenas na coluna 
de água. O número de megalopas recolhidas durante o período de estudo foi 
significativamente superior na rede de fundo (com um total de 1925 indivíduos na rede de 
fundo e 875 indivíduos recolhidos na rede de superfície), sendo o valor de p=0,009 para um 
nível de significância de 5%. Esta evidência contraria o comportamento de migração 
vertical de transporte selectivo pelas correntes de maré (STST), no qual as megalopas 
ascendem na coluna de água durante as enchentes para promover o transporte a montante 




3. 5 Forçamento do vento no fornecimento de megalopas de C. maenas 
Os resultados da aplicação do modelo de regressão periódica aos dados de 
fornecimento de megalopas de C. maenas (Tabela 1) demonstram que, tanto o vento que 
sopra paralelamente à costa (componente de tensão do vento norte-sul), como a amplitude 
de maré (ciclo de marés), foram importantes agentes de forçamento no transporte destas 
larvas para a Ria de Aveiro.  
Em relação ao efeito da maré, os resultados presentes na Tabela 1 confirmam os 
resultados previamente obtidos pelos métodos estatísticos de autocorrelação (Fig 7a) e de 
correlação cruzada (Fig 9). Refere-se no entanto que a correlação encontrada entre o 
conjunto de funções de seno e co-seno, que simulam o ciclo semi-lunar de amplitude de 
maré para períodos de 15 dias, foi significativa para os dados de fornecimento de todo o 
período de estudo.  
Em relação ao forçamento do vento (componente de vento norte-sul), obtiveram-se 
correlações positivas e significativas entre esta variável ambiental e o número médio de 
megalopas (rede de superfície e rede de fundo) para um período de tempo de -1 dias (tabela 
1). 
Este resultado fornece indicação de que os períodos de relaxamento e de reversão 
de ventos de Norte para ventos de Sul registados durante o período de estudo (Fig. 2a) 
foram responsáveis pelo aparecimento de um maior número de megalopas na Ria de 
Aveiro. Contrariamente, fortes episódios de vento de Norte estiveram significativamente 
associados a um menor número de megalopas na Ria de Aveiro. De acordo com os 
resultados, o transporte destas larvas para a Ria de Aveiro ocorreu ainda com um atraso de 











Tabela 1. Resultados do modelo de regressão periódica do fornecimento de megalopas C. maenas à Ria de Aveiro 
atendendo à tensão do vento ao longo da costa e ao ciclo semi-lunar de amplitude de maré, descrito pelas funções de seno e 
co-seno. São apenas apresentados os valores para os quais a tensão do vento se apresentou significativa (p<0,05). atraso: 
corresponde ao atraso em dias (d) no efeito do vento; janela: janela de tempo em dias (d) sobre a qual se calculou os 
valores cumulativos da tensão do vento. p: valores de significância dos coeficientes de regressão, utilizando como valor de 
significância α=0,05.  
 
 
A Tabela. 1 demonstra também o efeito cumulativo do vento sobre o fornecimento de 
megalopas, sendo possível constatar que o fornecimento desta larvas não resultou apenas 
do efeito do vento num determinado dia mas também do efeito cumulativo sobre uma 
janela consecutiva de 2 dias, isto é o forçamento também dependeu do efeito do vento que 














atraso Janela    Coeficientes de regressão       p     
(d) (d) Intercepção Vento cos(15.00) cos (3.00)  intercepção Vento  Cos(15.00) cos(3.00) r2 
            
-1 1 12,330 104,017 -8,853 3,017  0,0005 0,0064 0,0221 0,0345 0,50 
            
-1 2 12,336 51,526 -8,629 3,493  0,0004 0,0394 0,0266 0,0159 0,48 




4.1 Influência da amplitude de maré no fornecimento de megalopas de             
C. maenas na Ria de Aveiro 
Os resultados obtidos neste estudo demonstraram que a variabilidade temporal de 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro é controlada pelo ciclo semi-
lunar de amplitude de marés. Esta evidência resultou de duas observações principais, 
nomeadamente do facto da ocorrência de megalopas na Ria de Aveiro ter apresentado uma 
periodicidade significativa de 15 dias e desta estar positivamente relacionada com o ciclo 
semi-lunar de amplitude de marés.  
A resposta do fornecimento de larvas ao forçamento da maré resultou num padrão 
distinto com os máximos e mínimos de abundância de larvas a ocorrerem geralmente nas 
marés vivas e marés mortas, respectivamente.  
Um padrão de fornecimento deste tipo tem sido reportado em outras espécies de 
Brachyura, nomeadamente no caranguejo azul Callinectes sapidus (van Montfrans et al. 
1995; Shanks, 1998) e no caranguejo Cancer magister (Miller & Shanks, 2004) e Cancer 
ssp e Pachygrapsus crassipes (Shanks, 2006).  
Como apontado por van Montfrans et al. (1995), a presença de pulsos discretos de 
megalopas em estuários pode ser à priori facilmente atribuída ao forçamento das marés, no 
sentido em que, se todas as outras condições se mantiverem constantes, o aumento do 
prisma de maré durante as marés vivas vai invariavelmente resultar num maior número de 
megalopas transportadas para dentro do estuário. Embora esta explicação justifique a 
presença de um padrão de fornecimento em sincronia com o ciclo semi-lunar de amplitude 
de marés, é importante referir que a diferença encontrada entre o número de megalopas nas 
marés vivas e marés mortas foi demasiado alto para que o presente padrão se deva apenas a 
este processo. 
No presente estudo foi possível constatar que os pulsos de megalopas estiveram 
positivamente associados à amplitude de maré considerando um atraso na resposta de 0, 1, 
e 15 dias. Esta evidência é consistente com a hipótese da imigração para o estuário ser 
assistida pelo transporte selectivo pelas correntes de maré (STST), no qual as larvas 
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ascendem na coluna de água durante as enchentes enquanto permanecem no fundo durante 
as vazantes (Forward & Tankersley, 2001).  
Um atraso na resposta de 0 e 1 dias em relação à amplitude de maré pressupõe que 
as megalopas de C. maenas tenham estado concentradas relativamente perto da Ria de 
Aveiro. Em áreas próximas à costa, verifica-se que os processos determinísticos 
relacionados com o ciclo de amplitude de marés dominam a circulação costeira (Paula et 
al., 2001). Nestes ambientes, geram-se variações cíclicas e previsíveis nos factores 
ambientais de temperatura, turbulência e pressão hidrostática que podem servir como 
estímulos que desencadeiam o mecanismo de STST (Almeida & Queiroga, 2003; Forward 
&Tankersley, 2001).  
Por sua vez, o facto deste atraso na resposta estar associado às marés vivas está em 
conformidade com alguns aspectos comportamentais presentes em megalopas de 
Brachyura durante STST. 
Vários estudos laboratoriais têm demonstrado que as megalopas de C. sapidus 
respondem rapidamente a incrementos de pressão hidrostática, salinidade, temperatura e 
turbulência, promovendo a ascensão na coluna de água (Tankersley et al., 1995). Estes 
estudos têm demonstrado adicionalmente que esta resposta só ocorrerá caso os incrementos 
de um determinado factor físico apresentarem uma taxa mínima necessária para 
desencadear esta resposta (Forward & Tankersley, 2001) 
 Durante as marés vivas estão reunidas as condições capazes de promover uma 
rápida resposta de ascensão de megalopas de C. maenas como a obtida neste estudo. 
Nomeadamente, a presença de maiores amplitudes de maré implica a existência de taxas 
superiores nos incrementos de pressão hidrostática e de salinidade, desencadeando 
possivelmente não só uma resposta mais rápida mas também de um maior número de 
megalopas de C. maenas.  
 É importante referir que as larvas que apresentam STST como mecanismo a 
promover o transporte a montante do estuário são consistentemente encontradas à 
superfície da coluna de água durante as enchentes nocturnas (Little & Epifano 1991; De 
Vries et al., 1994; Queiroga et al. 1994; Lochmann et al., 1995; Queiroga, 1998).  
No estudo realizado por Christy & Morgan (1998) verificou-se que a duração das 
enchentes nocturnas estava positivamente relacionada com a abundância de megalopas 
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num estuário semi-diurno na Carolina do Sul. Estes autores explicam que os níveis de luz 
durante as enchentes têm um maior efeito sobre a actividade das larvas do que a amplitude 
de maré. Possivelmente na origem deste padrão estará uma menor intensidade de predação 
por peixes presentes na coluna de água. Tem sido adicionalmente demonstrado que 
megalopas de Uca e de C. sapidus descendem na coluna de água em resposta a condições 
de luz intensa, presentes de dia (Forward & Rittschof, 1994).  
Em regimes semi-diurnos, o ciclo do dia encontra-se em fase com o ciclo de 
amplitude de maré em períodos de 15 dias (Paula et al., 2001). Como a ocorrência das 
enchentes nocturnas se dá preferencialmente durante uma determinada fase lunar, 
dependendo da região e da estação do ano, é possível que a duração das enchentes 
nocturnas seja responsável por um desfasamento do fornecimento em relação ao ciclo 
semi-lunar de amplitude de marés (Paula et al., 2001; Queiroga et al. 2006). Tal não se 
verifica no presente estudo, uma vez que a ocorrência das enchentes nocturnas é 
optimizada durante as marés vivas na costa portuguesa na altura em que foi realizada a 
amostragem. Assim sendo e sobre a hipótese das larvas apresentarem STST quando 
migram para dentro do estuário, a duração das enchentes nocturnas só pode ter contribuído 
para aumentar o fornecimento de megalopas de C. maenas em dias de marés vivas em que 
o tempo das enchentes nocturnas foi máximo.   
Em alternativa à hipótese de STST, o presente padrão de fornecimento pode 
também reflectir dois mecanismos de transporte larvar perpendicular à linha de costa: 
ondas internas ou internal tidal bores. Como a formação e propagação de ondas internas 
está relacionada com a amplitude de maré, é possível que estes processos estejam na 
origem de um padrão de fornecimento em sincronia com o ciclo semi-lunar de amplitude 
de marés (Shanks, 1998). Em espécies de Brachyura Cancer ssp e Pachygrapsus crassipes 
para os quais o fornecimento segue um padrão do tipo descrito, Shanks (2006) destaca os 
respectivos mecanismos de transporte sobre a hipótese de STST.  
No entanto e apesar da presença de ondas internas ou de internal tidal bores 
pressupor uma variação cíclica de 15 dias, esta não tem necessariamente que coincidir com 
a entrada das marés vivas, como demonstrado por Shanks (1986) e Pineda (1991). Antes, a 
presença de maiores amplitudes de marés poderá levar à ruptura da termoclina e em 
consequência à disrupção das ondas internas a uma grande distância da costa (Pineda, 
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1995). Assim sendo, estes processos não poderiam estar na origem do padrão de 
fornecimento de megalopas de C. maenas obtido nestes estudo. Para além deste aspecto, 
para que as larvas sejam transportadas nas zonas de convergência das ondas internas, é 
necessário que estas mantenham uma posição neustónica na coluna de água. Até então, não 
têm sido recolhidas evidências que demonstrem que as larvas de C. maenas mantêm 
consistentemente uma posição superficial na coluna de água, sendo que a maioria dos 
estudos que analisaram a distribuição vertical de C. maenas concluíram exactamente o 
contrário, isto é que as megalopas de C. maenas não são neustónicas (dos Santos et al. in 
press; Queiroga et al., 1994).  
Embora não se rejeite a hipótese das ondas internas e dos internal bores estarem na 
origem do presente padrão de fornecimento, refere-se no entanto e com base no que foi 
apresentado aqui, que a hipótese das megalopas utilizarem STST por forma a promoverem 
a passagem do sistema costeiro para o sistema estuarino é a mais parcimoniosa. Refere-se 
que para além dos estudos prévios de Paula et al. (2001), Gonzállez-Gordillo et al. (2003) e 
Queiroga et al. (2006) poucos estudos têm demonstrado que este mecanismo de transporte 
pode estar realmente envolvido neste processo, sendo o STST geralmente apontado como 
mecanismo de transporte de larvas a montante do estuário.  
Enquanto o presente estudo aponta para um mecanismo de transporte STST durante 
imigração para dentro do estuário, é importante referir que a distribuição vertical de 
megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro apresenta um padrão contrário ao esperado 
sobre a hipótese deste mecanismo ser também utilizado para promover o transporte a 
montante do estuário. De facto, as megalopas foram significativamente mais abundantes na 
rede de fundo do que na rede de superfície. Gonzállez-Gordillo et al. (2003) detectou o 
mesmo padrão de distribuição vertical em algumas megalopas de Brachyura. De acordo 
com estes autores é possível que a turbulência presente no estuário possa ter tido alguma 
influência sobre este padrão. Este factor tem sido também uma explicação para a ausência 
de um padrão definido na distribuição vertical de megalopas de C. maenas na Ria de 
Aveiro em Queiroga et al (2006). No entanto, é improvável que a turbulência por si só 
esteja na origem do padrão aqui apresentado, já que esta originaria provavelmente um 
padrão homogéneo de distribuição de larvas na coluna de água. Referem-se antes outras 
alterações importantes na circulação dos canais dos
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para o referido padrão. Nomeadamente, a interacção entre as correntes de maré e os 
gradientes longitudinais de densidade nas margens laterais dos canais gera padrões 
definidos de circulação transversal. Durante as enchentes as águas mais salgadas centram-
se na parte mais profunda do canal (centro), criando assim um gradiente de pressão lateral. 
Por sua vez, este é responsável por originar uma circulação secundária, na qual as águas 
superficiais convergem em direcção ao centro do canal (Queiroga & Blanton, 2005). 
Embora especulativo, é possível que a ausência de um padrão em conformidade com o 
mecanismo de STST no canal de Mira, possa ter resultado da advecção de megalopas 
nestas correntes superficiais.  
Para além da circulação, outros factores biológicos podem igualmente explicar o 
presente padrão de distribuição vertical das larvas. Dentro destes destaca-se a possibilidade 
do padrão ter ocorrido em resposta às intensidades de predação pelágica presentes no canal 
de Mira. As larvas para evitarem potenciais predadores podem ter descido 
preferencialmente na coluna de água (Gonzállez-Gordillo et al., 2003). É também 
importante mencionar o facto deste padrão poder estar relacionado com o estado de 
competência das larvas. As megalopas podem ter apresentado já um estado de competência 
que favorece o assentamento.  
Apesar dos resultados deste estudo estarem em conformidade com a hipótese do 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro ser controlado por interacção 
comportamental com o ciclo de marés vivas – marés mortas, verifica-se que a magnitude 
de fornecimento apresentou grande flutuação durante o período de estudo. Estas flutuações 
só podem ser explicadas se for considerado o facto da disponibilidade de larvas também ter 
variado durante o período de estudo. Neste sentido refere-se a importância dos ventos N-S 
no transporte de megalopas de C. maenas para perto da Ria de Aveiro. De acordo com os 
resultados obtidos neste estudo é possível inferir que estes ventos causaram diferentes 
cenários de disponibilidade de larvas. Por sua vez, estes podem explicar o porquê da 
magnitude de fornecimento não ser proporcional à intensidade das correntes de maré, como 




4.2 Padrões climatológicos e oceanográficos vigentes na costa NW portuguesa 
durante o período de estudo  
O regime atmosférico vigente na costa oeste portuguesa apresentou durante o 
período de estudo uma climatologia típica das margens Este das grandes bacias 
hidrográficas do Hemisfério Norte.  
Como descrito por Jorge da Silva (1992) e Wooster (1976) a situação geográfica de 
Portugal determina caracteristicamente a presença de fortes episódios de ventos de Norte 
durante a Primavera e o Verão. De facto, os episódios de vento de Norte foram dominantes 
durante o período de estudo. A cada um destes episódio seguiram-se de uma forma geral 
períodos de relaxamento e/ou de reversão para ventos de Sul de menor intensidade. Estes 
ventos que sopram paralelamente à linha de costa apresentaram ainda uma periodicidade e 
duração de 2, 8 e 9 em semelhança às descritas em outros estudos (Queiroga et al., 2006), 
sendo que vários autores destacam sobre estas condições a presença do fenómeno de 
afloramento costeiro na costa noroeste portuguesa (Queiroga et al., 2005; Péliz et al., 
2002).  
No presente estudo não foi obtida uma relação significativa entre a temperatura na 
costa e os ventos N-S que suportasse de acordo com a teoria de afloramento costeiro a 
persistência deste fenómeno na costa NW portuguesa durante o período de estudo. No 
entanto é importante referir que de uma forma ideal, esta análise deveria ter sido realizada a 
partir de valores de anomalia de temperatura na costa, isto é de valores que correspondem à 
diferença de temperatura registada na costa em relação a uma estação localizada ao largo 
da costa. Segundo vários autores esta metodologia constitui um método eficiente para 
detectar a presença de afloramento costeiro na costa, onde a presença de valores de 
anomalia negativos tem sido utilizada como indício deste fenómeno em vários estudos 
(Fiúza et al., 1982; Roughgarden et al., 1991; Farrell et al., 1991). Tal não foi possível no 
presente estudo devido a problemas no registo da temperatura SST nos Açores, podendo 
este facto ter exercido alguma influência sobre a sensibilidade dos resultados apresentados 
na análise de correlação entre STST e ventos N-S. Para além deste aspecto, existem várias 
evidências apresentadas neste estudo que são consistentes com a ocorrência deste 
fenómeno na costa NW portuguesa durante o período de estudo. À parte do padrão 
climatológico já descrito, a resposta do oceano ao forçamento do vento apresentou 
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condições que favoreceram caracteristicamente a ocorrência deste fenómeno na costa 
durante o período de estudo.  
Foi possível constatar que as oscilações na intensidade de ventos N-S precederam a 
variações do nível subtidal do mar (SSL) na costa. Estas variações apresentaram um atraso 
na resposta de 0 a 1 dias, indicando uma resposta rápida do oceano face às alterações de 
intensidade de ventos N-S. Os mesmos atrasos na resposta têm ainda sido documentados 
nos estudos de Queiroga et al. (2006) e Almeida & Queiroga (2003).     
  Tal como observado por Fiúza (1982) e Jorge da Silva (1992) a intensificação dos 
ventos de Norte induziu a uma resposta de divergência costeira da camada de Ekman, 
tendo-se registado nestas alturas uma descida significativa do nível subtial do mar na costa. 
Por sua vez, o decréscimo na intensidade destes ventos foi responsável pela convergência 
costeira da camada de Ekman. Este processo é representado neste estudo por um aumento 
significativo do nível subtidal do mar na costa durante ou logo após condições de 
relaxamento dos ventos de Norte. Como resposta a esta deslocação de massas de água 
superficiais espera-se que se gere uma corrente compensatória de massas de água de fundo, 
mais frias e densas, que afloram ao longo da costa (Shanks, 1995). Assim sendo, o 
fenómeno de afloramento costeiro deve ter desempenhado um papel importante no 
fornecimento destas larvas.  
Apesar das características apresentadas serem típicas da zona sob estudo, é 
importante a realização periódica de estudos similares onde sejam observados estes 
aspectos uma vez que variações em quaisquer das condições apresentadas, em particular no 
que se refere às condições climatéricas e correntes, poderão ter um impacto significativo no 
transporte de larvas.  
 
4.3 Influência dos ventos no fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria 
de Aveiro  
Embora este estudo tenha demonstrado que a ocorrência de megalopas de C. 
maenas na Ria de Aveiro é controlada pelo ciclo semi-lunar de amplitude de marés, 
verifica-se que o regime de ventos vigente na costa noroeste portuguesa exerceu também 
influência sobre o fornecimento destas pós-larvas. É possível constatar que os ventos que 
sopraram paralelamente à costa NW portuguesa (componente de tensão de vento N-S) 
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foram responsáveis pelas diferenças de magnitude de fornecimento registadas durante o 
período de estudo. Esta evidência encontra-se representada por uma associação positiva 
entre a componente de tensão de vento N-S e o fornecimento, indicando que um maior 
número de megalopas de C. maenas surgiu na Ria de Aveiro em resposta ao relaxamento e 
à reversão dos ventos de Norte em alturas marcadas pela convergência costeira da camada 
de Ekman. De forma contrária, os baixos números ou mesmo períodos de ausência destas 
pós-larvas na Ria de Aveiro surgiram em resposta a fortes intensidades dos ventos de Norte 
durante períodos de divergência costeira da camada de Ekman.  
O presente padrão de fornecimento é semelhante ao encontrado em vários taxa de 
invertebrados marinhos em regiões que têm destacado a circulação induzida pelo vento no 
transporte de larvas perpendicularmente à linha de costa. Estes estudos têm demonstrado 
que a variabilidade temporal de fornecimento está ligada à dinâmica de afloramento 
costeiro e de submergência costeira na costa.  
Little & Epifanio (1991) detectaram, em conformidade com o presente estudo, que 
o recrutamento de megalopas de C. sapidus na costa Este dos EUA estava associado à 
convergência costeira da camada de Ekman durante condições de vento que favorecem a 
ocorrência do fenómeno de submergência costeira nesta costa. Os autores explicam estes 
resultados através do facto das larvas poderem ser arrastadas pelas correntes superficiais 
até à costa, e até mesmo para dentro do estuário, uma vez que o fluxo subtidal para este 
sistema é significativamente superior nestas alturas (nível do mar aumenta 
significativamente) (Goodrich et al., 1989; Little & Epifanio, 1991; Jones & Epifanio, 
1995). Já na presença de condições de vento que levam ao fenómeno de afloramento 
costeiro, espera-se uma resposta contrária de fornecimento em semelhança à obtida neste 
estudo. Isto porque a divergência costeira de massas de água superficiais gera condições 
que favorecem a dispersão de larvas para longe dos locais de maternidade, resultando num 
padrão de diminuição ou mesmo de ausência de larvas na costa durante estas alturas 
(Alexander & Roughgarden, 1996; Connolly & Roughgarden, 1999; Connolly et al. 2001) 
Alguns aspectos da biologia de C. maenas conferem de facto a esta espécie um 
grande potencial de dispersão. Dentro destes aspectos, enumera-se: a presença de ritmos 
semi-lunares na emissão de larvas (fêmeas ovadas) (Queiroga et al. 1994) e de ritmos 
endógenos de migração vertical (zoés I) (Zeng & Naylor, 1996, a; c). Ambos contribuem 
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para dispersão eficiente das larvas planctónicas para fora dos locais de maternidade. Outro 
aspecto que favorece a dispersão para longe dos ambientes de maternidade é o tempo de 
desenvolvimento larvar no mar, sendo este estimado em cerca de seis semanas para as 
temperaturas encontradas durante o período de estudo nas águas portuguesas (Dawirs, 
1985). Refere-se que o tempo de residência no mar tem sido uma das variáveis biológicas 
mais citadas a influenciar o recrutamento para as populações adultas (Sponaugle et al., 
2002), sendo que estudos como os de Shanks et al. (2003) têm demonstrado uma relação 
positiva entre a distância de dispersão e o tempo de duração da vida pelágica. 
 Apesar da biologia da espécie e da existência de fortes condições de divergência 
costeira poderem ter favorecido a dispersão de larvas C. maenas para longe da costa, os 
presentes resultados bem como os obtidos em estudos que visaram identificar a distribuição 
de larvas de C. maenas na costa noroeste portuguesa, não são congruentes com esta 
hipótese. 
 Neste sentido refere-se o facto dos aumentos de fornecimento de megalopas de C. 
maenas terem sido registados com um atraso na resposta de -1 dia em relação ao 
relaxamento ou à reversão dos ventos de Norte. Este atraso na resposta corresponde ao 
tempo esperado de inércia do oceano ao forçamento do vento (Roughgarden et al. 1991; 
Wing et al. 1995a). Considerando ainda a possibilidade de um efeito cumulativo dos ventos 
no fornecimento, este foi detectado apenas para os ventos que sopraram no dia anterior em 
relação ao primeiro.  
Em Queiroga et al. (2006) menciona-se o facto do atraso na resposta entre os ventos 
e o fornecimento poder constituir um indício importante da distância a que as megalopas se 
encontram da costa. A taxa de advecção de massas de água superficiais em direcção à costa 
é estimada em cerca de 5 a 10 km por dia durante ou logo após condições de relaxamento 
ou de reversão dos ventos de Norte (Fiúza, 1984). Atendendo a estes aspectos não é 
provável que a grande maioria de megalopas de C. maenas tenha estado distribuída a uma 
distância superior à da plataforma continental média durante o período de estudo. Esta 
evidência encontra-se ainda em conformidade com o estudo de Queiroga et al. (1996) no 
sentido em que estes autores observaram que a distribuição da maioria dos zoés (I, II, III, 
IV) e das megalopas de C. maenas se restringia a uma distância de 15-20 km da costa de 
 49 
Aveiro. Não foram inclusivamente encontrados quaisquer espécimes para além do bordo da 
plataforma continental. 
Na costa da Califórnia, onde o fenómeno de afloramento costeiro causado pelos 
ventos que sopram de Norte é também uma característica oceanográfica recorrente e 
dominante durante os meses de Verão, tem-se detectado a ocorrência de pulsos distintos de 
recrutamento de larvas, nomeadamente de cracas Ballanus ballanus (Roughgarden et al., 
1988; Roughgarden et al., 1991; Farrell et al. 1991) após 2 dias de relaxamento ou reversão 
dos ventos de Norte.  
A presença de um padrão de fornecimento larvar deste tipo tem sido explicada nesta 
região através da possibilidade das larvas se concentrarem numa frente de afloramento 
(Roughgarden et al. 1991 e Farrell et al. 1991). Esta frente persiste durante condições que 
favorecem o fenómeno de afloramento costeiro, formando-se devido ao contacto entre as 
massas de água de fundo que afloram na costa (águas mais densas, frias e ricas em 
nutrientes) e as massas de água superficiais (menos densas e quentes) que divergiram da 
costa através do transporte de Ekman (Roughgarden et al., 1991). A frente de afloramento 
converge em direcção à costa quando cessam as condições de afloramento costeiro (Shanks 
et al., 2000), isto é no caso das margens Este das grandes bacias hidrográficas quando se dá 
o relaxamento ou a reversão dos ventos de Norte (Roughgarden et al. 1988; Roughgarden 
et al. 1991; Farrell et al. 1991;).  
Embora especulativo, as evidências recolhidas neste estudo, em conjunto com 
alguns aspectos hidrográficos da plataforma continental da região da Ria de Aveiro, são 
consistentes com a hipótese dos aumentos de fornecimento de megalopas de C. maenas 
deverem-se também à convergência costeira de uma frente de afloramento.  
No estudo de Queiroga et al. 2005 detectou-se a presença de uma frente de 
afloramento costeiro durante a persistência de ventos de Norte de cerca de 6 dias, nos 
meses de Julho a Agosto. Esta frente situou-se aproximadamente a uma distância de 22-
26km da costa de Aveiro. É provável que esta zona fronteira tenha também ocorrido no 
presente estudo, uma vez que os ventos de Norte apresentaram uma periodicidade de 2, 7 e 
9 dias, estando assim presentes as condições que favorecem este processo. Como o período 
de estudo envolveu os meses de Março a Junho, onde as intensidades de afloramento 
costeiro são geralmente mais baixas às encontradas nos meses de Julho e Agosto, é 
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possível, no caso desta estrutura se ter formado que esta tenha ocorrido a uma distância 
inferior à acima descrita. Connolly & Roughgarden (1998) e Connolly et al. (2001) referem 
neste aspecto que a distância a que as frentes de afloramento se formam está inversamente 
relacionada com as intensidades de afloramento costeiro. 
Durante persistência dos ventos de Norte as megalopas podem ter sido de facto 
arrastadas pelas correntes superficiais para fora da costa, ficando posteriormente 
concentradas àquela distância na frente de afloramento. Por sua vez, a presença de um 
atraso na resposta de fornecimento de 1 dia aliado ao efeito cumulativo dos ventos N-S de 
2 dias, não se distancia muito da distância esperada pela hipótese de convergência costeira 
de uma frente de afloramento do tipo acima descrito.  
Embora este mecanismo possa estar envolvido no transporte de megalopas de C. 
maenas de regresso à Ria de Aveiro, existem alguns aspectos comportamentais da espécie 
em questão que podem ter levado a que as megalopas não se acumulassem na frente de 
afloramento. Neste modelo assume-se que as larvas mantêm uma posição neustónica sob as 
águas da plataforma continental, quer através de comportamentos de migração activa ou de 
flutuabilidade positiva (Roughgarden et al., 1991; Ekman et al., 1996; Shanks et al., 2000).  
No entanto, algumas observações de distribuição vertical de larvas de C. maenas na 
costa NW portuguesa constataram que as megalopas não ocupavam uma posição 
neustónica sob as águas da plataforma continental (Queiroga et al., 1996; Santos et al., in 
press). Desta forma, as megalopas só poderiam promover a retenção na frente de 
afloramento se ascendessem activamente na coluna de água em resposta a estímulos 
específicos presentes nesta estrutura. Esta conjectura é possível no sentido em que a 
capacidade natatória de megalopas de Brachyura é superior (3-4 cm.s-1) às das correntes de 
submergência presentes nesta estrutura (Shanks & Brink, 2005). Uma resposta 
comportamental deste tipo parece todavia improvável, já que esta teria que se sobrepor à 
presença de um padrão de migração vertical sincronizado com o ciclo do dia (DVM), tendo 
este sido demonstrado em larvas de C. maenas no estudo de dos Santos et al. (in press). 
Contudo, e devido ao padrão de migração DVM, onde as larvas ascendem e descendem na 
coluna de água durante a noite e o dia, respectivamente, não se pode excluir a hipótese das 
larvas terem sido transportadas por uma frente de afloramento durante a noite.  
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Em alternativa à convergência costeira de uma frente de afloramento que concentra 
e retém larvas a uma dada distância da costa, propõe-se que o atraso na resposta entre o 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro e a componente de tensão de 
vento N-S possa ser antes devido a uma possível retenção destas na costa. Esta seria 
promovida por interacção entre o padrão de DVM e a circulação de afloramento costeiro.   
 Como a circulação de afloramento costeiro é marcada por dois fluxos opostos na 
superfície e no fundo, refere-se que qualquer padrão de migração vertical, no qual as larvas 
alterem a sua posição na coluna de água por forma a residirem em ambos os fluxos, pode 
potencialmente levar à retenção destas.  
Este processo tem sido evidenciado em larvas de gastrópodes Conchelopas 
conchelopas, onde a presença de um comportamento de migração vertical reverso (RDVM) 
promove não só a retenção de larvas perto da costa da Califórnia (<5 km da costa), como 
também o transporte destas em direcção à costa (Poulin et al. 2002 a, b). Outras larvas de 
bivalves (Tellina spp e Mulinia lateralis) respondem ainda às correntes de afloramento 
costeiro e de submergência costeira por forma a promoverem também a retenção perto da 
costa (Shanks & Brink, 2005).  
A possibilidade de larvas de C. maenas que efectuam DVM ficarem retidas em 
áreas próximas à costa durante prevalência de condições de afloramento foi previamente 
demonstrada em Marta-Almeida et al. (2006) através de aplicação de um modelo 
matemático que considera especificamente a biologia da espécie e a oceanografia da área 
sob condições climatéricas reais. Desta forma, é provável que a ocorrência de megalopas 
de C. maenas logo após 1 dia de relaxamento ou reversão de ventos de Norte, seja o 
resultado de um transporte de Ekman durante períodos de convergência costeira e após 
retenção destas numa área perto da costa. A reforçar este mecanismo de transporte está 
segundo alguns autores o facto de existir um desencontro temporal entre a produção de 
larvas e o subsequente recrutamento (Marta-Almeida et al. 2006; Queiroga et al., 2007).  
A emissão de larvas desta espécie tem sido reportada logo a partir dos meses de 
Outono ao longo da costa portuguesa (Ria de Aveiro, Queiroga (1995); Estuário Mira, 
Paula et al. (1993); Ria Formosa, Sprung, 2001). Contudo, os eventos principais de 
recrutamento só ocorrem nestes estuários a partir do mês de Abril, não podendo este atraso 
ser explicado pelo tempo de desenvolvimento larvar no mar que tem uma duração inferior 
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(6 semanas), tendo em conta as temperaturas das águas portuguesas durante os meses de 
Inverno e Primavera.  
Sprung (2001) explica como determinantes do sucesso de recrutamento factores de 
natureza ecológica, tais como a presença de predadores, disponibilidade de alimento e a 
presença de correntes apropriadas para transporte de regresso para o estuário. Já os factores 
que condicionam a altura de emissão larvar são aparentemente de natureza fisiológica, 
nomeadamente a temperatura. Situações em que o conjunto de factores ecológicos ou 
fisiológicos não coexistam poderão resultar num fraco recrutamento. Dado o recrutamento 
só se iniciar na Ria de Aveiro nos meses em que o fenómeno de afloramento costeiro já é 
uma característica oceanográfica persistente na costa NW portuguesa (Fiúza et al., 1992) é 
possível que a presença deste fenómeno seja incitador para o sucesso de recrutamento de 
megalopas de C. maenas exactamente por poder promover uma possível retenção destas na 
costa. Esta evidência é contrária a muitos estudos que apontam a circulação de afloramento 
costeiro como principal agente de dispersão de larvas para locais afastados das zonas de 
maternidade e por isso como agente principal a determinar o insucesso de recrutamento 
(Roughgarden et al., 1991; Gaines & Roughgarden, 1995; Connolly et al. 1998; 
Roughgarden & Connolly, 2001).  
Importa referir que o padrão de fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de 
Aveiro apresentado neste estudo se encontra em conformidade com o observado nos 
estudos prévios de Almeida & Queiroga (2003) e Queiroga et al. (2006). Este estudo tem 
assim especial relevância na tentativa de observar se existiram alterações a este padrão e 
caso contrário se este pode ser tido como recorrente na Ria de Aveiro. Vários estudos 
referem a importância em identificar padrões concretos de fornecimento larvar e a relação 
destes com a oceanografia local a fim de conseguir uma melhor gestão dos recursos 
pesqueiros e o estabelecimento de áreas marinhas protegidas, que são fundamentais para a 
conservação das espécies (Shanks et al., 2003; Rowley, 2006). O presente estudo valida 
neste sentido que o fornecimento de megalopas de C. maenas depende fortemente da 
circulação de afloramento costeiro, e que o mecanismo envolvido no transporte destas 
larvas para perto da Ria de Aveiro é muito provavelmente a convergência costeira da 
camada de Ekman que ocorre em reposta ao relaxamento e à reversão de ventos de Norte 
na costa NW portuguesa. A possível retenção de megalopas de C. maenas na plataforma 
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continental interior é ainda um aspecto fundamental a ser considerado para a dinâmica de 
populações, nomeadamente no que se refere à conectividade entre populações, onde se 
assume geralmente que as espécies que apresentam uma fase larvar capaz de grande 
dispersão são populações abertas e subsidiadas por indivíduos de outras sub-populações, 
sendo que o recrutamento é geralmente visto como um processo desacoplado da produção 
local (Caley et al., 1996; Strathmann et al., 2002).  
No entanto, e apesar de terem sido recolhidas evidências que fundamentam os 
resultados obtidos neste estudo, é importante referir que para além dos mecanismos de 
transporte perpendiculares à linha de costa, presentes durante a circulação de afloramento, 
existem outros aspectos da circulação oceanográfica da costa NW portuguesa que podem 
ter influenciado o presente padrão de fornecimento de megalopas de C. maneas na Ria de 
Aveiro.  
A circulação superficial ao longo da costa é predominantemente dirigida para Sul 
durante o período de afloramento costeiro (Primavera - Verão). Quando os ventos de Norte 
cessam ou mesmo revertem esta circulação altera-se, passando a fluir em direcção aos 
pólos. No caso de algumas espécies de invertebrados marinhos (ouriços do mar e 
caranguejos) da costa da Califórnia demonstrou-se efectivamente que o recrutamento 
dependia deste tipo de circulação (Wing et al. 1995 a; b; Wing et al., 2003). Estes estudos 
detectaram igualmente aumentos de fornecimento após relaxamento e reversão dos ventos 
de Norte, em áreas localizadas a Norte do cabo de Point Reyes (Califórnia do Norte, EUA). 
Segundo estes autores, os aumentos de recrutamento resultaram de um transporte paralelo à 
costa mediado pela presença de uma corrente superficial de água quente e salina que se 
gera tipicamente durante estas alturas e que flui em direcção aos pólos. Para que este 
transporte possa estar igualmente na origem dos aumentos de megalopas de C. maenas 
registados durante períodos de relaxamento, teria que existir algum mecanismo de retenção 
de larvas ou mesmo importantes populações de C. maenas a Sul da Ria de Aveiro a uma 
distância que justificasse o atraso de resposta de fornecimento obtido (apenas 1 dia) neste 
estudo. As populações presentes no estuário do Mondego são a que se localizam a Sul mais 
perto da Ria de Aveiro, sendo que para além destas só ocorrem importantes populações no 
estuário do Tejo e do Sado, cujo transporte ao longo da costa não poderá explicar o atraso 
na resposta obtido. Para além deste aspecto refere-se o facto da costa NW portuguesa 
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apresentar uma geometria e topografia bastante regular que não favorece a existência de 
áreas de retenção originadas por padrões de circulação superficial.  
Para além destas correntes superficiais que se geram em resposta aos ventos N-S, a 
circulação ao longo da costa é adicionalmente influenciada por três factores na margem 
oeste da Península Ibérica: corrente de Portugal que flui para Sul, Corrente Ibérica que flui 
em direcção aos pólos (IPC, Frouin et al., 1990; Haynes & Barton, 1990), e Pluma que 
flutua sobre a margem oeste da Península Ibérica (forma-se entre Tejo e Rias Baixas 
(Espanha)) (WIBP, Peliz et al., 2002). Alguns estudos como os de Santos et al. (2004) e 
Péliz et al. (2007) referem que durante períodos de afloramento costeiro a extensão da 
WIBP pode ir para além dos limites da vertente continental e interagir com a corrente IPC 
que circula ao longo desta zona. Este processo favorece a existência de áreas de 
convergência que têm sido implicadas como zonas de retenção de ovos e de larvas de 
sardinhas (Santos et al. 2004). A retenção e sobrevivência são adicionalmente reforçadas 
por retenção vertical na WIBP, que apresenta elevadas concentrações de nutrientes 
(Chícharo et al., 2003; Ribeiro et al., 2005) favorecendo desta forma o subsequente sucesso 
de recrutamento (Santos et al., 2007).  
Considerando a importância destas correntes como mecanismos de transporte e de 
retenção de larvas não se exclui a possibilidade destas poderem ter desempenhado de forma 
complementar à circulação de afloramento costeiro alguma influência sobre o presente 














O presente estudo suporta as hipóteses propostas de que a variabilidade temporal no 
fornecimento de megalopas de C. maenas na Ria de Aveiro está relacionada com (1) o 
ciclo semi-lunar de amplitude de marés e com (2) episódios de relaxamento ou reversão de 
ventos, que sopram de Norte, e que favorecem o fenómeno de afloramento costeiro. Este 
conjunto de condições resultaram num padrão de fornecimento bastante definido, com 
pulsos distintos de fornecimento a ocorrerem em períodos de marés vivas e com 
magnitudes de fornecimento dependentes da intensidade destes ventos. Um padrão de 
fornecimento deste tipo foi também detectado previamente no estudo de Queiroga et al. 
2006, indicando que o mesmo é recorrente na Ria de Aveiro. 
Atendendo à biologia da espécie C. maenas, na qual se inclui um forte potencial de 
dispersão das larvas planctónicas, é possível constatar que as larvas não se dispersaram a 
longas distâncias perpendiculares à Ria de Aveiro, apesar do período de estudo ser marcado 
por condições predominantes de divergência costeira da camada de Ekman. Esta evidência 
é representada neste estudo pelo facto das magnitudes de fornecimento na Ria de Aveiro 
terem apresentado máximos logo após um dia de relaxamento ou reversão dos ventos de 
Norte, indicando assim que um número importante de megalopas de C. maenas não 
ocorreu a uma distância superior à da plataforma continental média ou interior. Dentro dos 
mecanismos de transporte apresentados neste estudo e associados à circulação de 
afloramento costeiro, destaca-se a possível retenção das larvas perto da costa (plataforma 
continental interior) mediada pela presença de um comportamento de migração vertical de 
DVM. Os aumentos de fornecimento registados na Ria de Aveiro são congruentes com a 
possibilidade das larvas ficarem retidas na plataforma continental interior, sendo 
posteriormente transportadas para perto do estuário durante períodos de convergência 
costeira da camada de Ekman. Após este transporte, as megalopas de C. maenas aparentam 
ter utilizado o mecanismo de STST à entrada da Ria de Aveiro, a fim de efectuarem a 
imigração para dentro deste estuário. Esta hipótese é suportada neste estudo pelo facto das 
megalopas terem apresentado uma resposta rápida (0 dias) em relação à amplitude de maré, 
indicando que as megalopas se concentraram perto da Ria de Aveiro, e do fornecimento de 
megalopas ter ocorrido periodicamente em alturas correspondentes à entrada das marés 
vivas. As condições capazes de desencadear um mecanismo de STST são maximizadas 
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durante as marés vivas, já que nestas alturas as maiores amplitudes de maré implicam taxas 
superiores nos incrementos de salinidade e de pressão hidrostática, que podem não só levar 
a uma resposta rápida de ascensão na coluna de água durante as enchentes, como também 
de um maior número de megalopas.  
No caso da espécie em questão, este estudo tem especial importância na medida em 
que o caranguejo verde C. maenas é um invasor em crescente expansão, pelo que a análise 
dos processos envolvidos na dispersão das suas larvas fornece um importante contributo 
para a determinação complementar do seu potencial como invasor. Associada aos 
processos de dispersão de larvas encontra-se também a dinâmica de populações que assenta 
geralmente num modelo que considera uma população aberta, subsidiada por indivíduos de 
outras sub-populações e por isso desacoplada da produção local. No entanto, a 
possibilidade das larvas ficarem retidas na plataforma continental interior e de serem 
posteriormente transportadas pela convergência costeira da camada de Ekman, pode influir 
na alteração desta percepção. Permanecem contudo por esclarecer outros processos de 
dispersão de larvas, nomeadamente os que podem estar envolvidos no transporte e retenção 
destas ao longo da costa, já que tem sido demonstrado que a WIBP, e a IPC têm influência 
sobre o recrutamento de espécies como a sardinha (Sardina pilchardus) de forma 
complementar à circulação de afloramento costeiro.  
Independentemente dos mecanismos de transporte evidenciados, a importância 
deste estudo destaca-se por definir padrões concretos de variabilidade de fornecimento em 
função das variáveis ambientais. A descrição de uma relação deste tipo tem especial 
relevância como forma de prever o sucesso de recrutamento, nomeadamente no que se 
refere a futuras alterações climatéricas e oceanográficas provocadas pelo aquecimento 
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TIDE AND WIND CONTROL OF CRAB LARVAE SUPPLY TO AN ESTUARINE 
SYSTEM: THE CASE OF RIA DE AVEIRO, PORTUGAL 
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In the present study we investigated the temporal pattern of invertebrate larval supply to an 
estuary on the Portuguese north-west coast. The common shore crab, Carcinus maenas was 
used as a biological model to address the relations between the physical processes,  tide and 
wind driven circulation, that force the transport of larvae back to the adult habitats. Data on 
megalopae larvae supply and on physical variables were obtained daily from March to June 
2006. This data were subjected to time series analysis and multiple regression techniques in 
order to identify periodicity in the variables as well as time lags between larval supply and 
physical variables. Supply of megalopae to Ria de Aveiro followed a fortnightly cycle with 
maximum larval supply at the time of maximum tidal amplitude. Northwesterly winds, that 
favour upwelling, dominated the study period. Maximum positive and significant 
correlation values of SSL with wind stress were observed at time lags of 0 and –1 day 
indicating a quick response of the coastal ocean to changes in the intensity of the 
alongshore wind. Supply was enhanced by southerly winds or by relaxation of upwelling-
favourable winds, with a delay of -1 day following the response of the coastal ocean to the 
transport mechanisms. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
